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I. VERGLEICHENDE STRUKTURBESCHREIBUNG DER
HIRNRINDE.
Rinde der kleinen Siugetiere. — Rinde der Vogel, Reptilien
' und Batrachier.

Beim Menschen und den gyrencephalen Siugetieren waltet beziiglich
der Architektur der Rindenschichten im wesentlichen Ubereinstimmung.
Die Abstufung oder die anatomische Vereinfachung beginnt hauptsich-
lich bei den Nagetieren (Ratte, Meerschweinchen, Kaninchen), tritt bei
den niederen Siugetieren deutlich hervor und ist am ausgesprochensten
bei den Vogeln, Reptilien und Batrachiern. Von den beiden letzten
Klassen von Wirbeltieren kann man, wie Edinger gezeigt hat, sagen,
dass fast die ganze Rinde eine Serie von Perceptions- und Associations-
zentren des Geruchs darstellt.

Die strukturelle Vereinfachung betrifft nicht nur die Zahl der
differenzierten Zentren und Regionen und die der Schichten einer jeden
Sphire, sondern ganz besonders die Morphologie der Neurone, welche,
je weiter abwirts in der Tierreihe, nach und nach ihre Unterschiede
einbiissen, Fortsitze verlieren und die Verbindungen mit den Nervenfasern,
aus welchen sie Strome empfangen, einschrinken. Zwei anatomische
Merkmale gibt es indess, welche immer vorhanden sind und damit ihre
grosse phylogenetische und dynamische Bedeutung bezeugen: die
‘radigre Richtung der Neurone, deren iusserer Pol konstant ein peri-
pheres Biischel aussendet, und — unter der Pia — die Existenz einer
plexiformen Schicht, in der die Biischel der Pyramiden und die zu-
fihrenden Nervenfasern zusammentreten. Im Hinblick auf diese Persi-
stenz der Richtung und Gestalt der Gehirnpyramide bei allen Wirbel-

tieren sowie auf die hohe Hierarchie ihrer Ti#tigkeit habe ich!) gewagt,
Cajal, Studien iiber die Hirnrinde. 5, Heft. 1



Vergleichende Strukturbeschreibung der Hirnrinde.

Fig. 1.

Rinde der 20tigigen Maus.

A, plexiforme Schicht; B, kleine, C, mittelgrosse,

D, grosse Pyramiden; E, eiférmige und poly-
morphe Zellen; F, weisse Substanz.

sie als psychische Zelle zu
bezeichnen, womit ich aber von
dieser wichtigen physiologischen
Aufgabe nicht die monopolaren
Ganglienzellen der Wirbellosen
ausschliessen wollte, da die Form
nicht mehr als einen der Zustéinde,
und vielleicht den weniger wich-
tigen, der physiologischen Rang-
ordnung darstellt. Alles dringt
zu der Annahme, dass die hihere
Funktion (Gedachtnis, Vorstel-
lung, Assoziation, Bewusstsein etc.)
gsowohl von der Textur und der
chemischen Zusammensetzung des
Protoplasmas, als von der Qualitit
des zu ihm gelangenden Reizes
abhingt. Die Form kann man
betrachten als den Kanal fiir die
Nerventitigkeit und unter diesem
Gesichtspunkte hitte die Mehr-
heit der Zellfortsitze den Zweck
die Assoziation zu vervielfaltigen
und den Nervenfunktionen Soli-
daritit und Kontinuitit zu ver-
leihen.

Rinde der kleinen SHuge-
tiere. — Wir bemerkten schon,
dass bei den Nagetieren und
besonders bei der Maus die-
Rinde eine erhebliche Verein-
fachung erfihrt. Die Dicke der
grauen Substanz nimmt in der
Tat betrichtlich ab; die Zellen
werden kleiner, ‘die Zahl der
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Schichten  verringert
sich “auf fiinf infolge
Fehlens einer Korner-
schicht und dadurch,
dass die grossen Pyra-
miden eine einfache
Formation bilden.

Aus Figur 1 sind
die fiinf Schichten der
Gehirnrinde der Maus
(und zugleich des Ka-
ninchens) ersichtlich: 1.
die plexiforme Schicht;
2. die Schicht der klei-
nen Pyramiden; 3. die
Schicht der mittel-
grossen Pyramiden; 4.
die Schicht der grossen
Pyramiden; 5. die
Schicht der eiférmi-
gen und polymorphen
Zellen.

Plexiforme Schicht.
Sie besteht aus den
schon friiher beschrie-

benen Elementen und

enthilt auch solche mit
Axenzylinder
und horizontale Zellen,
wenn auch weniger
zahlreich als bei den
gyrencephalen Tieren.
In Figur 2 4, B, C
finden sich einige hori-
zontale Zellen des Ge-
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Zellen der plexiformen Schicht eimes wemige Tage alten Kaninchens. Golgi-Methode (doppeltes Verfahren).
A, B, C, grosse Horizontal- oder Spezialzellen (Cajalsche Zellen nach Retzius). (An den Zellen A und B sind alle mit ¢ bezeichneten Fortsitze

1*

gelten; D, Zelle mit kurzem, mehr oder weniger horisontalem Axenszylinder, nach der plexiformen Schicht zu in eine ausgedehnte Ver-

donn und scheinen Axensylinder zu sein; jedoch darf wahrscheinlich nur eine der feinen polaren Fibrillen als !funktioneller Fortsats
sweigung aufgelost.
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hirns eines wenige Tage alten Kaninchens. Man sieht ihre Spindel-
oder dreieckige Gestalt, die enorme Linge der polaren Fortsitze, deren
einer der Axenzylinder ist und die grosse Zahl aufsteigender, im rechten
Winkel aus diesen Fortsitzen entspringender Aste. Im allgemeinen ist
die Verzweigung viel spirlicher als beim Menschen. Als Zelltypus
mit kurzem Axenzylinder habe ich auch eine Zelle mit horizontalem
Axenzylinder dargestellt, der ebenfalls dem Kaninchengehirn entnommen
ist (Fig. 2, D).

Schicht der kleinen und mittelgrossen Pyramiden. — Im Ver-
hiltnis zum Menschen und den gyrencephalen Siugetieren fillt der
relativ bedeutende Umfang des Korpers der kleinen Pyramiden, die
Stirke der Dendriten und vor allem die geringe Zahl von Zellen mit
kurzem Axenzylinder auf. Nur beim Kaninchen gelang es mir einige
zu firben, bei der Maus habe ich keine gesehen. Ebensowenig bin ich
den neurogliformen und doppelt gebiischelten Zellen bei der Maus und
Ratte begegnet. _

Schicht der grossen Pyramiden. — Diese Zellen erwecken die
Aufmerksamkeit durch die Verlingerung ihres Zellleibes, der nicht so
ausgesprochen pyramidal oder konisch ist wie derjenige der Pyramiden
der gyrencephalen Tiere, durch die Dicke und das stachliche Aussehen
der radiiren Dendrite, die sich bequem bis zur ersten Schicht ver-
folgen ldsst, und namentlich durch das Verhalten des Axenzylinders.
Derselbe sendet, an der weissen Substanz angelangt und vor dem Ein-
tritt in das Corpus striatum, hiufig (nicht immer) eine Kollaterale, zu-
weilen einen Bifurkationsast assoziativen Charakters aus. .

Dieser assoziative Ast bietet viele Variationen beziiglich Ursprungs
und Richtung, wie in Fig. 8 d ersichtlich. Manchmal geht er aus
jenem Knie hervor, welches der Projektionsaxenzylinder beim Heran-
tritt an die weisse Substanz bildet (b, e), verlduft eine gewisse Strecke
horizontal und begibt sich schliesslich aufsteigend in entfernte Gebiete
der gleichseitigen Rinde; andere Male entspringt er aus dem zweiten
Knie, d. h. demjenigen, welches der Axenzylinder beim Eintritt in das
Corpus striatum bildet, kehrt in die weisse Substanz zuriick und ver-
liert sich in mehr inneren Rindengegenden; andere Male wiederum ver-
senkt sich der genannte aus dem ersten Knie entsprungene Ast an-
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scheinend in die Schicht der Balkenfasern und verlduft mit ihnen nach
der Mittellinie.

Alle jene assoziativen Aste sind von mir schon in meinen ersten
Arbeiten iiber diesen Gegenstand gesehen worden?); jedoch glaubte ich
damals, dass die Mehrzahl der diinnen auf solche Weise entstandenen
Fasern der weissen Substanz Kommissuralbahnen darstellen, und nahm

Fig. 8.

/

Ay
<

Stiick eines Querschnitts durch die Rinde einer 15 tigigen Maus.

A, Rinde; B, weisse Substanz; C, Corpus striatum; a, b, ¢, Projektionsaxenzylinder mit langem assozia-
tivem Ast; ¢, Axenzylinder ohne diesen Ast; d, Projektionsaxenzylinder, bei welchem der assozia-
tive Ast an der Grenze des Corpus striatum entspringt; f, sehr lange Kollateralen von Axenzylindern
aus Riesenpyramiden,

iiberdies der landlaufigen Meinung folgend die Existenz einer grossen
Zah! von Pyramidenaxenzylindern an, welche ausschliesslich zur Bildung
homolateraler Assoziationsfasern bestimmt sein sollten.

Die neuesten, bei der Rinde des Kaninchens, der Ratte und beson-
ders der sieben- bis zwanzigtigigen Maus angestellten Untersuchungen
haben mich jedoch von der wichtigen Tatsache iiberzeugt, dass die
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grosse Mehrzahl (vielleicht die Gesamtheit) der homolate-
ralen Assoziationsfasern (von vorn nach hinten ziehende,
querverlaufende etc.), welche aus den Sinneszentren der Rinde
bei den Nagetieren hervorgehen, nicht direkte Bahnen dar-
stellen, sondern Kollateralen oder Bifurkationsiste aus Pro-
jektions-Axenzylindern. Wenigstens ist dies das gewohnliche Ver-
halten der Assoziationsfasern in der motorischen, optischen, Zwischen-
hemisphiren- und sphenoidalen Riechrinde etc. In der voraufgehenden
Studie iiber die Riechrinde habe ich viele Beispiele dieser interessanten
Anordnung erwihnt.

Sollte sich die letztere bei den gyrencephalen Siugetieren bestitigen,
so wire ihre Entdeckung von grosser Tragweite, denn sie wiirde uns
gestatten, den Verlauf der Impulse von dem Sinnesorgan bis zu den
Zentren der Erinnerungsbilder genau schematisch darzustellen. So
wiirde jeder durch die sensorischen Fasern herangeleitete Reiz gleich-
zeitig durch die motorische oder Projektionsbahn und durch die er-
wihnte assoziative Kollaterale abfliessen, welch’ letztere zu der ent-
sprechenden Assoziationssphire den fiir die Erzeugung des latenten
Erinnerungsbildes und vielleicht sogar der Erinnerung des stattgehabten
Reizes bestimmten Rest des Sinneseindrucks leiten kénnte.

Schicht der eiférmigen und polymorphen Zellen. — Sie besteht
aus eiformigen, dreieckigen, spindelférmigen oder pyramidalen Zellen
mit langem Axenzylinder; dieselben haben eine lange bis in die erste
Schicht reichende Dendrite, kleine, varikdse Basaldste (Fig. 1, E) und
einen gewundenen, leicht bis zur weissen Substanz zu verfolgenden
Axenzylinder. Unter diesen Elementen gibt es einige, welche sich
wegen ihrer starken, bogenformigen, riicklaufigen Kollateralen mit den
Kérnern der gyrencephalen Tiere vergleichen lassen, sowie nicht wenige
kugelférmige Zellen ohne Radidrschaft, mit einem aufsteigenden Axen-
zylinder, der sich in die plexiforme Schicht begibt. Zellen mit kurzem
Axenzylinder, der sich in geringer Entfernung verzweigt, finden sich eben-
falls, jedoch in kleiner Zahl.

Weisse Substanz. — Sie setzt sich zusammen aus den schon be-
" schriebenen ableitenden projektiven und assoziativen Fasern, aus den
ebenfalls in friiheren Kapiteln erwihnten Balkenfasern und aus dicken
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Assoziationsgebiete in der Rinde der kleinen SHugetiere. — Die
Behauptung von der funktionellen Dualitit der Rinde ist von Flechsig
fiir den Menschen und die Primaten aufgestellt worden. Bei den Car-
nivoren jedoch und den Einhufern diirften sich die Associationszentren
noch sehr wenig entwickelt finden, und bei den Nagetieren und den
iibrigen Vertebraten ginzlich fehlen.

Ich habe die Rinde des Kaninchens und der Maus genau unter-
sucht, um mich von dem Mangel der Assoziationssphiren zu vergewissern,
und das Resultat war die Beobachtung, dass auch bei diesen Tieren
Rindenregionen existieren, die frei von direkten sensorischen Bahnen,
jedoch anscheinend mittelst assoziativer Aste mit Projektionszentren ver-
bunden sind. In Figur 4 sind die Zentren dargestellt, welche Geflechte
besitzen, die von aus dem Corpus striatum kommenden Fasern gebildet
sind; man sieht, dass zwischen den sensorischen Gebieten sich wenig
ausgedehnte Stellen befinden, an denen solche Bahnen ganz oder fast
ganz fehlen, obgleich Projektionsfasern niemals vermisst werden. Man
betrachte z. B. die Region a, nach innen und oberhalb vom Sehzentrum
gelegen, und die Gegend b, zwischen der Seh- und Horsphire, und das
Gebiet E zwischen dieser und der Riechsphire. Diese eingeschalteten
Regionen scheinen Bifurkationstiste und Kollateralen von in den benach-
barten Perzeptionszentren entsprungenen Axenzylindern zu erhalten.

Darf man diese grauen Schaltstellen als Assoziations- oder Erinne-
rungszentren bezeichnen? Jedenfalls, wenn die Existenz von kommemo-
rativen, optischen, motorischen, akustischen etc., von den Perzeptions-
zentren getrennten Bezirken, bei den Nagetieren wahrscheinlich, wenn
auch nicht erwiesen ist, so kann die assoziative oder kommemorative
Bedeutung (im Sinne der Flechsigschen Theorie) bei einem speziellen
Zentrum nicht bestritten werden, namlich bei dem Ammonshorn und
vielleicht auch bei der Zwischenhemisphirenrinde, — Regionen, welche
keine direkten sensorischen Fasern empfangen, jedoch Assoziationsbahnen,
die aus sensorischen oder perzeptiven Sphiren (Projektionszentren
Flechsigs) kommen.
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GEHIRNRINDE DER VOGEL.

Fiir das Gehirn der Vogel ist charakteristisch die enorme Aus-
dehnung des Corpus striatum, das Fehlen des Ammonshorns oder wenig-
stens eines Gebiets grauer Substanz, das diesem Zentrum der Siugetiere
homolog gelten konnte, und -der Mangel des Corpus callosum. Was
die eigentliche Rinde anlangt, so ist sie kaum mehr differenziert als
bei den Reptilien und Batrachiern. Sie erscheint dorsal und seitlich
dem Corpus striatum oder Grundganglion aufgelagert, ausser an der
inneren Hemispharenfliche, wo sie eine Verlingerung des Ventrikels
von dem genannten Ganglion trennt.

Nur an diesem begrenzten Rindengebiet, das man als Zwischen-
hemisphiren- oder Spaltrinde bezeichnen konnte, hat eine etwas
genaue Strukturuntersuchung stattgefunden, deren kurze Beschreibung
hier folgt: -

Sala y Pons®), der das Vogelhirn mit der Golgimethode unter-
suchte, unterscheidet auf dem senkrechten Querschnitt der erwihnten
Region nachstehende Schichten: 1. plexiforme Schicht; 2. kleine Stern-
zellen; 3. grosse Stern- und Pyramidenzellen; 4. tiefe Sternzellen;
5. Epithelialschicht.

1. Molekulare oder plexiforme Schicht. — Sie stellt die
gleichnamige Schicht des Saugetiergehirns dar. In ihr verzweigen sich
die Enddendriten der Zellen mit langem Axenzylinder der darunter-
liegenden Schichten und nicht wenige Nervenendfasern.

Die aufsteigenden, in der Molekularschicht verzweigten Dendriten
stammen nicht aus radiiren Protoplasmaschiften, sondern kommen
direkt aus dem Korper der Sternzellen.

Die Nervenfasern, in der Mehrzahl tangential, stellen bald Endiste
von Zellen mit aufsteigendem Axenzylinder bald Kollateralen aus auf-
steigenden Markfasern dar, welche letzteren, wie wir bald sehen werden,
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sich in die Projéektionsbahn fortsetzen, bald endlich oberflichliche Nerven-
dstchen von Zellen mit kurzem Axenylinder. Ausserdem aber besitzt
die erste Schicht eine grosse Menge von parallelen Markfasern oder

Fig. 5.
Biindel (Fasciculus inferior des Gehirns); E, obere absteigende Biindel; a, Markfasern; b, Molekularschicht.

Frontalschnitt durch den mittleren Teil des Gehirns eines ausgewachsenen Huhns, Markfirbung nach Weigert-Pal.
(Aus Cl. Sala.)

A, Ventrikel; B, supraventrikulire Rinde; C, Biindel weisser Substanz (Fasciculus septo-mesencephalicus); D, absteigende

Durchgangsfasern, welche aus Pyramidenzellen hervorgehen und alle
Rindenschichten, einschliesslich der plexiformen, durchlaufen.
Die erste Schicht birgt auch dicke, spindelférmige Spezialzellen,
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homolog den Horizontalzellen der Rinde der S#ugetiere und einige -
Zellen mit kurzem Axenzylinder.
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2. Schicht der kleinen Sternzellen. — Es handelt sich um
sternformige, selten spindelformige Zellen mit zahlreichen, dichotomisch
gespaltenen und nach allen Richtungen ausstrahlenden Dendriten. Die
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aufsteigenden, zwei, drei oder mehr, erreichen die plexiforme Schicht;
die absteigenden konnen bis unter die dritte Schicht gelangen (Fig. 6, d).
Der Axenzylinder setzt sich nach einem variablen absteigenden Verlauf
in eine Projektionsfaser fort und tritt in die absteigenden Biindel weisser
Substanz ein, welche das sagittale Biindel, den Fasciculus septo-mesen-
cephalicus Edingers, bilden. Vor dem Eintritt in eines dieser Biindel
gibt er drei, vier oder mehr, bald auf-, bald absteigende Kollateralen
ab, welche mittelst ihrer Verzweigungen ein in der oberflichlichen Hilfte
der Rinde befindliches, dichtes Nervengeflecht bilden helfen. Bei einigen
Zellen scheint sich der Axenzylinder in kurzer Entfernung in eine freie,
weitausgedehnte Verzweigung aufzulésen wie bei den s genannten sensi-
tiven Zellen Golgi's.

8. Grosse Pyramiden- und Sternzellen. — Diese Schicht ent-
halt die gréssten und mit den ldngsten Fortsitzen versehenen Zellen
der Rinde. Thre Form ist, wie aus Fig. 6 a ersichtlich, sehr variabel;
es gibt Zellen von vollstindig pyramidaler Gestalt, welche an die Pyra-
miden des Siugetiergehirns erinnern, da sie wie diese einen starken
aufsteigenden Schaft und einen dreieckigen mit langen absteigenden
Fortsitzen versehenen Korper besitzen; jedoch ist die mehr weniger
vertikal verlingerte Sternform die gewdhnlichere. In jedem Falle
zeichnen sich diese Zellen durch ihre langen Fortsiitze aus, von denen
die absteigenden nach mehrfacher dichotomischer Teilung sich zum
Epithel erstrecken koénnen.

Der Axenzylinder verhilt sich im wesentlichen wie bei den Zellen
der zweiten Schicht; er begibt sich in die Tiefe, sendet unterwegs zwei,
drei oder mehr Kollateralen aus und tritt nach einer Umbiegung in die
Biindel des schon erwiihnten sagittalen Stranges ein. Zuweilen zieht eine
an der Biegung entspringende Kollaterale nach aussen, d. h. in der
Richtung der seitlicheren Regionen der Rinde. Vielleicht stellt sie eine
Assoziationsfaser dar.

4. Tiefe Sternzellen. (Fig. 6, b). — Sie besteht aus kleinen
oder mittelgrossen Sternzellen, welche sich mit Riicksicht auf ihren
Axenzylinder in drei Spezies teilen lassen: a) Zellen mit Projektions-
axenzylinder, der in den Fasciculus septo-mesencephalicus eintritt;
b) Zellen mit kurzem Axenzylinder, der sich in eine weite Nervenver-
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zweigung auflost; und ¢) kleine Zellen mit einem in eine feine, dlchte
Verzweigung sich auflosenden Axenzylinder.

5. Epithelialzone. — Bei den Jungen Voégeln besteht, wie bei
den Siugetieren, das Epithel aus verlingerten Radiérzellen, welche vom
Ventrikel zu der Hirnoberfliche ziehen. Diese Anordnung ist jedoch
embryonidr und beim heranwachsenden Vogel wie Siugetier atrophiert
der periphere Epithelilberzug. Ausser diesen Zellen sieht man noch
iiber die graue Substanz verstreut sternformige Neurogliazellen, welche
durchaus an diejenigen der plexiformen Schicht der Séugetiere erinnern,
und ebenso gewisse lingliche, auf der Auswanderung begriffene Zellen,
welche die Ubergangsphasen zwischen den Ependymzellen und den
spiteren Neurogliazellen darstellen.

Aus der Rinde stammende Bahnen. — Die aus den #usseren
und unteren seitlichen Partien der Rinde hervorgehenden Axenzylinder
gelangen, wie Edinger*) beobachtet hat, in das Corpus striatum; das
weitere Verhalten ist unbekannt. Die aus der schon beschriebenen
Zwischenhemisphiirenrinde hervorgehenden vereinigen sich zu einem sagit-
talen, von vorn nach hinten und von oben nach unten gerichteten Strang,
welcher das intermedidre Gehirn erreicht, wo er sich nach Edinger
nach aussen wendet, um in einem besonderen Thalamusganglion und
wahrscheinlich auch in der Rinde des Lobulus opticus zu enden
(Fig. 5, 0).

Die Bedeutung dleses vor einiger Zeit von Bumm gefundenen und
von allen Autoren bestitigten Tractus sagittalis ist unbekannt. Edinger,
Wallenberg und Holmes®), welche sich besonders eingehend dem Studium
des Vogelhirns gewidmet haben, vermdgen uns nicht zu sagen, welcher
Bahn bei den Saugetieren der Tractus septo-mesencephalicus entsprechen
konnte, noch wagen sie ibn mit dem Fornix zu vergleichen, mit welchem
er auf den ersten Blick manches gemeinsam hat. Zu dieser Vorsicht
zwingen einerseits das Fehlen des Ammonshorns bei den Végeln, ander-
scits der Mangel an Verbindungen des genannten Septums mit dem
Corpus mammillare. Wahrscheinlicher diinkt mir (obgleich diese Homo-
logie ebensowenig sicher ist), dass der genannte Traktus den projektiven
Teil des Cingulums der Séugetiere oder vielleicht den Fornix longus
Forel’s darstellt, einc Bahn, welche, wie ich schon angegeben, nichts
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anderes ist, als die Vereinigung der Projektionsaxenzylinder des unteren
Teils der Zwischenhemisphirenrinde.

Ein Corpus callosum existiert bei den Voégeln nicht. Es gibt
jedoch zwei Kommissuralbiindel, die wahrscheinlich zum System der
vorderen Kommissur gehoren. Eins derselben, die Commissura pallii,
von Meckel entdeckt, von Bumm, Osborn, Miinzer und Wiener be-
obachtet, und von Edinger gut beschrieben, entspringt aus der Rinde
des hinteren Gehirnteils und scheint bestimmt, die occipitalen Partien
zu verbinden; das andere, stirkere, kommt aus dem Corpus striatum,
aus einem speziellen, volumingsen Herd (epistriatum oder ganglion ro-
tundum); man sieht es bei allen niederen Wirbeltieren. Von Herrick
wurde es fiir ein Rudiment des Ammonshorns gehalten.

Nach Edinger bildet das Epistriatum mit drei anderen sehr ausge-
dehnten grauen Herden, nimlich dem Hyperstriatum, Mesostriatum und
Ectostriatum, das komplizierte System des Grund- oder Basalganglions
der Vigel, bei denen diese Formation eine im Vergleich zu den iibrigen
Gehirngebieten wahrhaft kolossale Entwicklung erreicht. Indess konnte
es wohl sein, dass nicht alle diese Ganglien dem System des Corpus
striatum angehdren; das Ganglion rotundum oder Epistriatum, aus dem
ein gut Teil von Fasern fiir die vordere Kommissur hervorgeht, wére
vielleicht homolog dem Ammonshorn oder der assoziativen Riechgegend
(obere Riechrinde der Séugetiere). Wenn sich diese Homologie bestitigen
sollte, so konnte die genante Kommissur, wie es Herrick getan hat,
mit dem ventralen Psalterium der Siugetiere oder des Commissura
interammonica verglichen werden. Jedenfalls ist nicht zu vergessen,
dass bei den S#ugetieren das Corpus striatum kein Kommissuralsystem
besitzt.

Die iibrigen Rindengegenden, vom histologischen Gesichtspunkte
noch nicht erforscht, senden ihre Fagerbiindel zum Corpus striatum,
woselbst sie sich vereinigen und mit den Traktus striothalamicis und
anderen strio-sagittalen, von Edinger bei allen Wirbeltieren entdeckten
Bahnen verbinden.
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zontalzellen, c¢) Nervenverzweigungen aus Martinottischen Axenzylindern;
d) riicklaufige Kollateralen. Dazu kommt noch die Endverzweigung der
Ependymzellen.

Die von meinem Bruder genau durchforschten Zellen dieser Schicht
entsprechen drei verschiedenen Typen: a) sternférmige oder dreieckige

Fig. 7.

A

Ly

Stick eines Frontalschnitts der Rinde des Chamileons.

A, oberflichliche plexiforme Schicht; B, Pyramiden; C, tiefe plexiforme Schicht; D, weisse Substanz;
E, Ventrikelependym.

Zelle mit langem Axenzylinder; sie liegt im unteren Drittel der ersten
Schicht und kann als dislocierte Pyramide betrachtet werden; b) hori-
zontale spindelférmige Zellen (#) mit langen glatten Dendriten und mit
einem tangentialen, ausschliesslich in dieser Schicht verzweigten Axen-
zylinder; c) sehr kleine sternformige Zellen (von meinem Bruder ent-



Rinde der Reptilier. 17

deckt) mit sehr kurzen, feinen Dendriten und einem zarten, selten deut-
lich gefirbten Axenzylinder; dieselben lassen sich im ganzen mit den
von mir bei der menschlichen Hirnrinde beschriebenen Zwergzellen
vergleichen (J).

Die Nervenfasern lassen dreierlei Ursprung erkennen: die einen
(Fig. 8, ¢) reprisentieren einfach riicklaufige Kollateralen von Pyra-
miden; andere sind Endverzweigungen von Martinottischen Axen-
zylindern (Fig. 7, d), die Mehrzahl endlich stellt die Endiste von
Balken- oder assoziativen Fasern aus der weissen Substanz dar
(Fig. 8, e).

Pyramidenschicht. — Sie bildet eine Masse von in drei oder vier
Reihen angeordneten Zellen (Fig. 7, B), deren Form und Gedrangtheit
an die Zellen des Ammonshorns bei den kleinen Siugetieren erinnert.
Unter ihnen findet man Spindel-, Dreieck- und Kugelformen und vor
allem Pyramiden, welche letzteren am unteren Rande der Schicht sehr
zahlreich sind. Abgesehen von den #usseren, gewohnlich mit zwei oder
mehr radiiren Dendriten besetzten, besitzen die iibrigen einen dicken
Schaft, der an der ersten Schicht in ein Biischel stachliger Dendriten
aufgelost ist, eine, zwei, manchmal mehr basale Dendriten, welche in
der inneren plexiformen Schicht verzweigt sind, und einen Axenzylinder,
welcher quer durch die darunterliegenden Schichten absteigt und sich in der
weissen Substanz verliert. Abnlich demjenigen der gleichen Zellart bei
den Siugetieren sendet dieser Axenzylinder, wie P. Ramoén gezeigt hat,
dreierlei Kollateralen aus, riickliufige, fiir die dussere plexiforme Schicht
bestimmt, — horizontale, zwei oder drei, welche sich im Niveau der
inneren plexiformen Schicht in Verzweigungen auflosen, — und assozia-
tive, sehr lange, die mitten in der weissen Substanz entspringen, wo
gie in der dem Axenzylinder oder Hauptast entgegengesetzten Richtung
verlaufen; hiufig beobachtet man, dass diese assoziativen Kollateralen
Bifurkationsiste des Nervenschafts darstellen.

Tiefe plexiforme Schicht (Fig. 7, C). — Man koénnte sie auch
als Schicht der Riesenzellen bezeichnen, weil sie die grossten Pyramiden,
neben einem sehr dichten Nervenplexus, beherbergt.

Dieser, in der inneren Region dieser Rindenstelle sehr dichte,

an den Seiten sehr lockere Plexus entsteht aus der Verschlingung von
COajal, Stadien iiber die Hirnrinde. 5. Heft. 2
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vier Faserarten: kollaterale Nervenverzweigungen aus dem Axenzylinder
der Pyramiden; Kollateralen und Endfasern, welche sich in assoziative
Fasern der weissen Substanz fortsetzen; Enddste und Kollateralen,
welche zu Kommissural- oder Balkenbahnen gehéren, und endlich aus-
gedehnte Verzweigungen von dicken, aus der Gegend des Septums
kommenden und sich vielleicht in sensible oder sensorische Fasern
fortsetzenden Markfasern.

Fig. 8.

h

Frontalschnitt durch das Gehirn des Chamileons.

A, #usserer Teil der Rinde; B, Basalfaszikel; C, Grundganglion oder Corpus striatum; F, weisse Sub-
stanz der inneren Region der Rinde; D, Gegend des Septums; a, Zelle des Grundganglions.

Viele dieser Fasern verzweigen sich nicht nur in der dritten Schicht,
deren dichtes Geflecht komplizierend, sondern liefern auch radiire
Faden, die sich zwischen den Pyramiden durchkreuzen und schliesslich in
der oberflichlichen plexiformen Schicht enden.

Von Zellen gibt es hier zwei Arten: a) grosse Pyramidenzellen mit
einem Radisrschaft fiir die erste Schicht, mit einer Basaldendrite und mit
einem starken, in eine Markfaser der weissen Substanz sich fortsetzenden
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Axenzylinder; b) kleine Zellen, kuglig oder spindelférmig, mit ab-
steigenden und horizontalen Dendriten und mit einem aufsteigenden in
der dusseren plexiformen Schicht endenden Axenzylinder. Diese Zellen,
welche mein Bruder bei der Lacerta agilis entdeckt hat, entsprechen
wahrscheinlich den Martinottischen Zellen in der menschlichen Hirnrinde
(Fig. 7, d).

Weisse Substanz. — Sie bildet eine Schicht supraventrikulirer
horizontaler Fasern, die nach innen an Dichtigkeit zunimmt und nach
innen und unten in verschiedene Biindel oder Nervenbahnen iibergeht.
Aus ihr entspringen Kollateralen und Endfasern, welche sich, wie ich
gefunden und mein Bruder bestitigt hat, in den beiden plexiformen
Schichten verteilen (Fig. 8, E).

P. Ramén, welcher auf die Verfolgung dieser Bahnen der weissen
Substanz ein sorgfiltiges Studium verwendet hat, unterscheidet folgende
Leitungen:

1. Eine homolaterale Assoziationsbahn. — Sie besteht aus
dusseren Bifurkationséisten von Pyramiden-Axenzylindern, welche ersteren
nach aussen verlaufen und wahrscheinlich in der #dusseren Rindengegend
(Cortex laterodorsalis) enden.

2. Assoziative Lingsbahn (sagittales Biindel von P. Ramén). —
Dieses von J. Edinger beschriebene Biindel liegt in der N#he der
Mittellinie, in der Tiefe der Incisura interhemisphirica; es empfingt
einen grossen Teil der Axenzylinder der Spaltrinde (Fig. 9, F' M), zieht
sagittal nach hinten und endet in der Occipitalgegend des Gehirns.
Hinsichtlich des Ursprungs, der Lage und Endigung kénnte sie mit dem
Cingulum der Siugetiere verglichen werden, mit dem es auch, wie ich
bereits bemerkt, ein System von Fasern gemeinsam hat, die der Ver-
bindung der Hemisphirenpole dienen.

3. Kontralaterale Assoziationsbahn oder Corpus callo-
sum. — Sie besteht aus dicken Fasern, welche sowohl aus der Rinde
der Fissuralgegend, als aus den dusseren Gehirngebieten stammen, und
bildet einen die sagittale Bahn unten umfassenden Bogen (Fig. 9). Ihre
Fasern enden, nachdem sie die entgegengesetzte Seite erreicht, mittelst
Verzweigungen von einer derartigen Lﬁng'e, dass sie, wie P. Ramé6n

sagt, fast die gesamte dorsale Rinde umspannen.
Q%
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4. Direkte und gekreuzte Projektionsbahn. — Wie in Fig. 9,
FC und FD, ersichtlich, wendet sich ein Teil der Markfasern der
weissen Substanz, und zwar der aus der dorsalen inneren Rinde kom-
mende, nach unten durch die Masse des Septum und erreicht das
Grundbiindel oder die motorische Hauptbahn, mit welcher er zu den
unteren Zentren absteigt. Man bemerkt, dass sich diese Bahn aus

Fig. 9.

<

Frontalschnitt durch das @ehirn der Lacerta agilis.

A, obere-innere Rinde; AC, Balkenfasern, in der entgegengesetzten Hemisphire verzweigt; FM,
sagittales Biindel (oder mesocephales Edinger’s); FC, gekreuzte Bindel des Kommissursystems; FD,
absteigende b laterale Biindel, fiir den Basalstrang bestimmt; HS, Kommissurbiindel {ir den
Nucleus sphaericus; FB, Basalstrang.

direkten (¥ D) und gekreuzten Fasern (F' () zusammensetzt. Diese
Ziige, zum erstenmale von meinem Bruder dargestellt und von Edinger
bestétigt, entsprechen vielleicht dem Fornix longus Forels der niederen
Wirbeltiere oder dem projektiven Teil des Cingulums. '
Vordere Kommissur. — Das Gehirn der Reptilien enthilt auch
eine echte und sehr starke vordere Kommissur, die aus zwei Lagen



Rinde der Reptilien. 21

von Fasern besteht: einer oberen, welche einen Verbindungsstrang fiir
die beiden runden Kerne darstellt (2 S), und einer unteren, deren Bahnen
fiir die Verbindung der beiden Riech- oder Sphenoidalrinden (HJ) dient.

Ich fiige noch die Commissura pallii posterior hinzu, welche die
occipitalen Enden der Rinde verbindet und dem Psalterium dorsale
entsprechen diirfte, namentlich wenn sich nachweisen liesse, dass diese
Rindengegend das obere Riechzentrum des Siugetierhirns ist.

Andere Regionen der Rinde. — Dieselbe Textur, doch ohne die
Regularitit der Schichten, trifft man, wie mein Bruder nachgewiesen
hat, in der latero-dorsalen Rinde (Fig. 8, 4). Ihre Pyramidenzellen, —
unregelmissig gestaltet — senden gleichfalls den Axenzylinder in die weisse
Substanz und in der Richtung des Sagittalbiindels und des Corpus callosum.

Homologon der oberen-inneren Rindengegend. — Die allgemeine,
von Spitzka®) und Edinger!t) ausgesprochene und von Meyer®) und
Smith ) sehr geschickt verteidigte Ansicht geht dahin, dass diese
Rindengegend das rudimentire Ammonshorn der Reptilien darstellt.
Nach Smith soll sie aus zwei getrennten Feldern bestehen: einem
oberen-iusseren, welches das Ammonshorn bildet, und einem inneren,
oder fissuralen, der Fortsetzung des vorhergehenden und aus sehr
kleinen und gedringten Pyramiden zusammengesetzt, welche die Kérner
der Fascia dentata reprisentieren. Zur Begriindung dieser letzteren Homo-
logie wird angefiihrt, dass bei einem Siugetier, dem Ornithorhynchus,
die Fascia dentata an gewissen Stellen der Spalt- oder inneren Rinde
die Fortsetzung der Ammonsformation ist, und dass bei denjenigen
Wirbeltieren, bei welchen das Corpus callosum fehlt, die Commissura
interammonica oder das Psalterium, beziiglich der Lage, der bei den
Reptilien erwihnten entspricht. Meyer bezeichnet nicht mit solcher
Prazision die der Fascia dentata homologe Gegend, behauptet aber
ebenfalls, dass bei den Reptilien das Corpus callosum fehlt und die
Zwischenhemisphéirenkommissur den Charakter des Psalteriums besitzt.
Das sagittale, aus der genannten Rindengegend hervorgehende Biindel
soll einfach den Fornix (die vorderen Siulen des Fornix der Siugetiere)
darstellen, eine Bahn, welche bei den Reptilien wie bei den héheren
Wirbeltieren spezielle Verbindungen mit dem Septum lucidum hat. Nach
Meyer bildet der Fornix die erste Gehirn-Projektionsbahn, die sich bei den
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Vertebraten entwickelt, ebenso wie das Ammonshorn die erste differenzierte
Rinde ist. Bei den Reptilien soll auch die innere Kapsel fehlen oder viel-
mehr eine aus den Ausseren Gehirnregionen stammende Projektionsbahn.

Ohne die Bedeutung der von den Autoren fiir die erwéhnten Ho-
mologien angefiihrten Griinde zu verkennen, muss man doch gestehen,
dass das Problem noch nicht endgiiltig gelést und das Feld noch fiir
andere Konjekturen frei ist. Griinde von derselben ﬁberzeugungskraft,
wie die von Edinger, Meyer und Smith vorgebrachten, sprechen nach
meiner Meinung auch zu Gunsten der Identifikation der genannten
Rindenstelle mit der Fissural- oder Zwischenhemisphirenrinde der
S#ugetiere, deren Struktur bei Maus und Meerschweinchen sicherlich der
" erwihnten Rinde der Reptilien gleicht (siehe Figur 74, Heft 1V).

In der Tat nimmt diese Rinde bei den Siugetieren dieselbe Stelle
ein wie bei den Reptilien und Vogeln; sie besitzt auch zwei plexiforme
Schichten, liegt ganz ebenso oberhalb des Corpus callosum und lasst
endlich zwei Fasersysteme entstehen: ein sagittales und assoziatives,
das Cingulum, und ein absteigendes oder projektives, den Fornix longus
Forels. Man erinnere sich, dass die Begriindung Meyers (dass der
Fornix sich immer mit dem Septum verbindet) auch fiir meine Ver-
mutung spricht, da gleicherweise der Fornix longus Forels, die Projek-
tionshahn der Zwischenhemisphirenkommissur, konstant in Verbindung
mit dem Septum steht. Endlich beachte man, dass bei den Reptilien
und Vogeln, trotz der Annahme Meyers, Smiths, Brills u. a., niemand
die Existenz einer echten Fascia dentata nachgewiesen hat. Mein
Bruder, der mit der grossten Sorgfalt die Textur der fissuralen Rinden-
gegend untersucht hat, konnte beziiglich der Morphologie der Zellen und
des Verhaltens des Axenzylinders keinen wesentlichen Unterschied zwischen
den Pyramiden der oberen und denjenigen der unteren Partien der
oberen-inneren Rinde finden. Niemals gelang es z. B. zu beobachten,
dass der Axenzylinder der unteren Zellen sich in mit freien Verzwei-
gungen endende Moosfasern iiber den Pyramiden der oberen Rindenpartie
fortsetzt, eine Eigentiimlichkeit, die bekanntlich fiir die Korner der Fascia
dentata wesentlich und charakteristisch ist, und auf welche Edinger, Meyer,
Brill und Smith die Aufmerksamkeit nicht gerichtet zu haben scheinen.
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HIRNRINDE DER BATRACHIER.

Dank den Untersuchungen von Oyarzum??), die von mir!8), Callejal?),
Berder?®) und besonders von meinem Bruder?!), der sich mit diesem
Gegenstand am eingehendsten beschiftigt hat, bestéitigt und in einigen
Punkten erweitert wurden, ist die Struktur der Hirnrinde der Batrachier
ziemlich genau bekannt. Uber die allgemeine Homologie des Gehirns
der Amphibien, sowie iiber den Ursprung und Verlauf seiner langen
Bahnen verdanken wir nicht minder wichtige Arbeiten Stieda??), Os-
born ®), Edinger?*) und Koppen?).

Wie Edinger gezeigt hat, beginnt mit den Amphibien in einfachster
und elementarster Form die Konstruktion der grauen Hirnrinde der
Wirbeltiere. Jedoch betrifft diese Einfachheit wohl mehr die Zahl der
Zellen und ihre Fortsitze, nicht die Art und Beschaffenheit derjenigen
Faktoren, welche das Substrat der hochsten Nervenfunktionen bilden.

Die Hirnrinde der Amphibien (Frosch, Salamander, Triton etc.)
besteht aus drei Grundschichten; diese sind von innen nach aussen:
1. die epitheliale; 2. die Koérner oder Nervenpyramiden; 3. die mole-
kulare oder plexiforme Schicht. Letztere ist die dickste und enthilt
vereinzelte Nervenzellen, was schon Stieda erkannte.

1. Epithelialschicht. — Diese von Oyarzum treffend beschriebene
Schicht besteht aus einer Reihe grosser, dreieckiger oder klotzférmiger,
die Ventrikelwand begrenzender Zellen. Jede derselben sendet an ihrer
Basis einen oder auch mehrere wimperartige Fortsitze aus, die sich in
mejnem Priparate immer doppelt zeigten (Fig. 10, B), und an ihrem
Scheitel einen dicken, rauhen, nach der Peripherie gerichteten und kom-
pliziert verzweigten Schaft; ihre Hussersten, haarigen und varikésen
Aste erreichen die freie Oberfliche und erweitern sich hier zu einem
kegel- oder zylinderférmigen Grenzgebilde (Fig. 10, B).

Diese Epithelzellen sind das einzige Stiitzgeriist der Rinde und
liefern einen grossen Teil der plexiformen Schicht, ein Verhalten, das
zum erstenmale Oyarzum nachgewiesen und mein Bruder bestitigt hat.
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2. Kérner oder Gehirnpyramiden, — Diese Schicht ist #qui-
valent derjenigen der Pyramiden der Reptilien und Siugetiere. Sie
enthilt dreieckige oder lingliche Zellen mit einer nach unten gerichteten
Basis und einem in 2, 3 oder mehr Schifte ausgezogenen Scheitel;
letztere sind stachelig und betrichtlich verzweigt; die Aste erstrecken

Fig. 10.

Querschnitt durch die Hirnrinde des Frosches (seitliche obere Gegend). 1. Ventrikelepithel;
2. Korner oder Pyramiden; 3. Molekularschicht.

B, Epithelzelle; C, C, Zellen, deren Axenzylinder in die plexiforme Schicht aufsteigen und sich dort
verzweigen; D, Zelle, deren Axenzylinder sich bei S verzweigt und seine Individualitit verliert;
E, Zelle, deren Axenzylinder erst abwiirts steigt, sich dann umwendet und im oberen Teil der
Kornersehicht spaltet; F, Zelle mit aufsteigendem, sich von vorn nach hinten wendenden Axen-
zylinder; G, Horizontalebene der Molekularschicht ohne Axenzylinder; H und I, andere Horizontal-
zellen mit Axenzylinder, — a bedeutet die Richtung nach vorn, p nach hinten.

sich, wie Oyarzum beschrieb, bis in die plexiforme Schicht, woselbst sie
frei werden (Fig. 10, C, D).

Die Grosse der Zellen nimmt von unten nach oben ab, wie in den
Pyramidenschichten der Siugetiere. Die grossten grenzen an die Kérper
der Epithelzellen. Die Zahl der Zellen vermindert sich ebenfalls all-
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méhlich von der Tiefe nach der Oberfliche zu, bis zu einer Zone, wo
sie nur noch unregelmissig verstreut und vereinzelt sichtbar sind (plexi-
forme Schicht).

' Der Axenzylinder ist von Oyarzum gesehen worden, nach dessen
Behauptung er sich nach hinten wendet und eben so verlaufende Biindel
von Nervenfasern bildet. Diese Tatsache steht fest, jedoch nach meiner
Meinung nur beziiglich einiger, gewdhnlich im oberen Teile der Pyra-
midenschicht gelegenen Zellen. In Wirklichkeit sendet die Mehrzahl der
Pyramiden den Axenzylinder in die erste Schicht, wo derselbe iiber lange
Strecken tangential zieht. Wie aus Fig. 10, C, ersichtlich, entspringt
dieser Fortsatz seitlich oder unten am Korper, steigt oft ein kurzes
Stiick abwirts und nach einem variablen horizontalen Verlauf teilt er
sich, um sich radiéir zu wenden und in die plexiforme, Schicht zu steigen.
Zuvor gibt er noch verschiedene Kollateralen ab, die sich zwischen den
benachbarten Zellen und in der Nahe der plexiformen Schicht aus-
breiten.

Wo verbleiben die Axenzylinder dieser Zellen? Unzweifelhaft ver-
zweigen sie sich sehr ausgiebig in der ersten Schicht; aber ihre Endi-
gung kann nicht mit Sicherheit angegeben werden. Nach meiner Mei-
nung bildet die Mehrzahl dieser Fasern eine oberflichliche, nach hinten
und unten gerichtete, wahrscheinlich dem Fasciculus basalis einverleibte
Bahn. Nach P. Ramé6n sollen viele dieser Fasern in der seitlichen-
unteren Gegend des vorderen Hirnblischens ein — von ibm als seit-
liches bezeichnetes — Biindel erzeugen, welches im Zwischenhirn sich
mit der bekanntlich speziell aus dem Basal- oder Primordialganglion
stammenden Pedunkularbahn vereinigt.

In der Pyramidenschicht gibt es noch andere Zellformen, die von
meinem Bruder beschrieben worden sind, wie: kuglige Zellen mit auf-
steigendem, in der ersten Schicht verzweigten Axenzylinder (vielleicht
mit den Martinottischen Zellen zu vergleichen) und kuglige oder stern-
formige Zellen mit zahlreichen absteigenden Dendriten. Auch fehlt es
nicht an Zellen mit kurzem Axenzylinder, wie Calleja und mein Bruder
angegeben haben.

Plexiforme Schicht. — Sie ist die dichteste von allen und nicht
so scharf nach unten abgegrenzt wie bei den Reptilien und Séugetieren.

o
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Sie besitzt die wiederholt aufgezahlten Bestandteile, nimlich a) End-
biischel von Pyramiden, welche sich manchmal bis an die freie Ober-
fliche erstrecken; b) sehr zahlreiche Nervenverzweigungen; c) Tangential-
oder Durchgangsfasern und zwei Arten von Zellen mit kurzem Axen-
zylinder: den spindelférmigen horizontalen Typus mit missig langem, in
der ersten Schicht verzweigten Axenzylinder, und den sphirischen mit
kurzem, in geringer Entfernung von seinem Ursprung verzweigten Axen-
zylinder (Fig. 10, I, H, G). P. Ramén erwihnt ausserdem in dieser
Schicht dislozierte Pyramiden, deren Axenzylinder erst abwirts steigt
und nachher sich zuriickwendet, und sternformige Zwergzellen von nicht
néher bekannter Beschaffenheit.

Die Rinde der Amphibien entspricht also in ihren allgemeinen
Grundrissen derjepigen der Reptilien und Siugetiere, jedoch mit der
wichtigen Modifikation, dass die plexiforme Schicht komplizierter ist
als bei jenen Tieren und aus zwei Formationen besteht: dem protoplas-
matischen Nervenplexus, welcher der ersten Schicht beim Menschen und
den hoheren Wirbeltieren eigentiimlich ist, und der projektiven und
assoziativen Leitungsbahn. Zufolge dieser Dislokation der weissen
Substanz ist der Axenzylinder der Pyramiden nach aussen gerichtet und
lasst die Kollateralen nicht unterhalb, sondern oberhalb der Zelle ent-
springen. Ubrigens findet sich diese oberflichliche Lage der leitenden
Substanz, welche schon an die Lage der Riickenmarksstringe erinnert,
auch, obgleich nicht ausgesprochen, in gewissen Rindengegenden der
Saugetiere (exogene, im Ammonshorn und der Fascia dentata verteilte
Fasern, die von der dusseren Riechwurzel bedeckte Sphenoidalrinde usw.).

RINDE DER FISCHE.

Im allgemeinen wird die Existenz eines Pallium oder einer eigent-
lichen Hirnrinde bei den Fischen geleugnet. Diese so wichtige Gehirn-
gegend, in welcher die hochsten geistigen Funktionen wurzeln, ist bei
den Fischen aus der primitiven Epithelialphase noch nicht herausgetreten.
Die Basalganglien sollen, nach Edinger und allen Anatomen, der ur-

[
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spriingliche Représentant des Corpus striatum der S#ugetiere sein. Jedoch
gibt es Autoren, wie Studnicka?®%), welche in dem Pallium des Petromy-
zon und Protopterus einige kleine Gruppen von vermeintlich den
Pyramiden homologen Nervenzellen zu sehen glaubten. Bei den Urodelen,
welche unter diesem Gesichtspunkt mehr den Fischen als den Batrachieren
gleichen, entdeckte Nakagaba?”) ebenfalls an der inneren Fliche der
Hemisphiren ein Rudiment grauer Substanz. Um indes diese Frage end-
giiltig zu entscheiden, wire es ndtig, sowohl bei den Urodelen wie bei
den Fischen die Golgische Methode fiir die Firbung der genannten
Zellen zu verwenden und an ihnen die morphologischen Merkmale der
Pyramidenzellen nachzuweisen. Bis jetzt hat sich das Chromsilber fiir
die Aufklirung dieses Punktes als unzulinglich erwiesen.



II. HISTOGENESIS DER HIRNRINDE.

Differenzierung der Nervenzellen. — Auftreten der Neurofibrillen. —
Differenzierung der Neuroglia. — Parallelismus der ontogenetischen
und phylogenetischen Entwicklung.

Die Hirnrinde reprisentiert die obere Wand des primitiven vorderen
Gehirnblischens, dessen unterer Teil, der sehr friih an Umfang gewinnt
und in die Ependymhéohle hineinragt, dem Corpus striatum und Lobulus
sphenoidalis zum Ursprung dient.

Primire Phasen bei den Nagetieren (Kaninchen, Meerschweinchen,
Maus). — Die primidren Phasen, welche das genannte Gewdlbe oder
Pallium des Gehirns durchliuft, sind von Kélliker?) und His?) genau
untersucht worden. Urspriinglich besteht diese Membran ausschliesslich
aus verlingerten, parallelen und, wie diejenigen des primordialen Riicken-
marks vom Ventrikel bis zur freien Oberflache sich erstreckenden Epithel-
zellen. Spiter differenzieren sich zwei Zonen: eine innere, in der sich
die verlingerten Kerne der Epithelzellen aneinanderreihen, und eine
dussere, aus einer Unzahl von Kernen gebildet, die von einer geringen
Menge Protoplasma umgeben sind. Diese Zellen, ein Rudiment der zu-
kiinftigen grauen Substanz, entsprechen wahrscheinlich den Keimzellen
von His, Zellen, die noch undifferenziert und fahig sind, sich durch
Mitose zu teilen. Die im Stadium der Vervielfiltigung befindlichen
Zellen finden sich jedoch vorzugsweise in der Nachbarschaft des Epithels
(beim 8 bis 10tigigen Kaninchenembryo).

Vom zehnten Tage an (beim Kaninchen) vermehren sich die zur
Bildung der grauen Substanz bestimmten Zellen betrichtlich und grup-
pieren sich zu verschiedenen unregelmissigen Schichten, wobei die dusserst
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zusammengedringten Zellkorper kaum bestimmte Radiarfortsitze, vielleicht
ein Rudiment des Axenzylinders und des Protoplasmaschaftes erkennen
lassen. An diesem Zeitpunkt durchschreitet die Mehrzahl der Zellen
wahrscheinlich die Phase des Neuroblasts von His, doch lisst die Un-

moglichkeit, in diesem Stadium Firbungen
mit der Golgimethode zu erlangen, eine
sichere Feststellung nicht zu.

Am vierzehnten oder fiinfzehnten Tage
zeigt die Rinde zwei neue Schichten: eine
fibrillire oberflichliche oder #ussere, zellen-
arme, den Umriss der plexiformen Schicht,
und eine tiefe oder supra-ependymale, eben-
falls zellenarme, die in horizontaler Rich-
tung gestreift erscheint. Letztere reprisen-
tiert das erste Auftreten der weissen, ob-
gleich noch marklosen Substanz. Zwischen
diesen beiden zellarmen Schichten befindet
sich eine Masse von linglichen, dicht ge-
dringten Elementen, aus denen die Gehirn-
pyramiden entstehen.

In den der Geburt voraufgehenden Tagen
ist diese graue Zwischenzone erheblich ge-
wachsen und zeigt schon deutlich Schichten
embryonaler Pyramidenzellen. Ausser der
dusseren plexiformen Schicht kann man an
ihr unterscheiden eine Schicht tiefer spindel-
und kugelférmiger (polymorpher) Zellen,
eine solche Kkleiner, eiférmiger, unter der
plexiformen Schicht gelegener Zellen (mittel-
grosse und kleine Pyramiden) und eine

Fig. 11.

Schnitt durch die Wand des Hirn-
blischens des zweimonatigen
menschlichen Fotus.

a, Keimschicht; b, Epithelkerne und
Neuroblasten; ¢, Zwischenschicht;
d, Velum marginale; e, Keimzelle
(nach einer Photographie von His).

aus deutlich differenzierten grossen Pyramiden gebildete mittlere Schicht.
Die weisse Substanz erscheint sehr dicht, jedoch ist die Mehrzahl der

Fasern noch frei von Mark.

Histogenetische Phasen in der Rinde des menschlichen Fdtus. —
Nach den jiingsten Untersuchungen von His3°) an menschlichen Foten be-



30 Histogenesis der Hirnrinde.

ginnt die Differenzierung der Rinde im zweiten Monat in der aus Fig. 11

ersichtlichen Weise.

Fig. 12.

Schnitt durch die fGtale menschliche
Hirnrinde (Beginn des dritten Monats).

a, Keimschicht; f, Neuroblasten und
Kerne von Epithelzellen; b, rudimen-
tire weisse Substanz; c, rudi tire

graue Substanz; d, Velum marginale;

g, [, bereits mit einem Radifrfortsatz

versehene Neuroblast (Mit einig

Abiéinderungen aus einem Schema von

His entnommen).

Die Gehirnwand besteht alsdann aus den folgenden

Schichten: 1. Epithelzellen oder Keim-
schicht, in der sich noch Keimzellen (e)
im Stadium der Mitose erhalten; 2. die
Schicht der Kerne, eine dicke Formation,
in der zahlreiche Kerne von Epithelzellen
und Neuroblasten liegen (b); 3. eine Zwi-
schenschicht von plexiformem Aussehen
mit wenigen Kernen, und 4. das Velum
marginale (der Randschleier), ein netz-
artiges Gebilde, das His fiir ein echtes
Neuroglianetz hilt, obwohl es sich nur
um ein scheinbares, durch die Kreuzung
von Kollateralfortsitzen der radidren oder
Epithelzellen entstandenes Netz handeln
konnte. Wihrend dieser Zeit existiert noch
keine weisse Substanz, auch keine Differen-
zierung der grauen.

Diese geht erst im Beginn des dritten
Monats vor sich. Man sieht in Fig. 12, ¢,
wie zahlreiche Neuroblasten unter das
Velum marginale ausgewandert sind und
dort einen Haufen von bipolaren Zellen,
das erste Rudiment der grauen Substanz,
bilden.

Diese Zellen miissen die Phase des
Neuroblasts bereits passiert haben, da man
darunter (b) ein breites Band von plexi-
formem Aussehen beobachtet, das hori-
zontal oder schrig von zahlreichen Fasern,
unstreitig noch unfertigen und marklosen
Axenzylindern, durchlaufen wird. Man

sieht auch, dass die Keimschicht mit der Aussendung von Neuroblasten
fortfihrt, welche unverziiglich bipolare Form annehmen (Fig. 12, ¢, /).
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Morphologische Differenzierung der Nervenzellen. — Die neuro-
genetischen Untersuchungen von Wignal®!), mir®?) Retzius®®), Kolliker®4),
Stephanowska3®) und a., stimmen in dem Punkte iiberein, dass die
morphologische Differenzierung der Pyra- Fig. 13.
miden in den tieferen Schichten, beson-
ders in der mittleren (der grossen Zellen)
beginnt und nach den oberflichlichen
oder kleinen Pyramiden hin fortschreitet,
zu welchen die am spitesten zur Ent-
wicklung gelangenden Neurone gehoren.
Im Moment der Geburt sind die grossen
Pyramiden die am meisten vorgeriickten
hinsichtlich der Morphologie und intra-
protoplasmatischen Differenzierung.

An welchem Zeitpunkte erscheinen
die Zellfortsiatze? Meine mit der Golgi-
methode bei dem Miuse- und Kaninchen-
fotus und ebendenselben wenige Tage
alten Tieren ausgefiihrten Untersuchungen
haben folgende zum grossen Teil von
Retzius, Kolliker, Berkley®¢), Thomas®),
Stephanowska usw. bestitigten Resultate
ergeben.

Neuroblastenphase. — Der zuerst
aus dem Zellkorper hervorgehende Fort-
satz ist der Axenzylinder; demzufolge Stiok aus f:: :‘::::,,:?t.“mm"
reproduzieren die Neurone in den frilhe- . grome Pyramiden; 3, ¢, mittelgrosse
sten Stadien den Neuroblast von His. ‘;‘:’: “;f‘;zm‘;’;;:‘;;i‘::’:h: xenayin-
Bei den neugeborenen Tieren jedoch und  sylinders; f, Horizontalzelle der plexi-
den vor der Geburt stehenden Foten ™" St
sind die jenes Stadium durchmachenden Elemente sehr selten. Die von
mir bei Maus und Kaninchen vor der Geburt gefundenen sehr wenigen
Zellen dieser Art gehoren zu den Kategorien mit kurzem Axenzylinder,
einem sehr spit sich entwickelnden Neurontypus. Beim menschlichen
Fotus vom siebenten bis neunten Monat beobachtet man die Neuro-

S A -
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Fig. 14.

h

Stiick eines Frontalschuitts dos Gehirns der vier-
tigigen Maus,

a, d, kleine Pyramiden in bipolarer Phase; b, eine solche,
welche bereits eine absteigende Dendrite besitzt; e, f, g,
Pyramiden; h, a, Martinottische Zelle; I, Faser aus der
weissen Substanz.

blastenphase an einigen Zellen
mit kurzem Axenzylinder der
ersten Schicht. Auch nach
der Geburt existieren beim
Menschen Zellen, die dieses
Stadium noch nicht iiber-
schritten haben.

Bipolare Phase. — Vom
dritten Monat des Uterin-
lebens beim Menschen und
vom vierzehnten oder fiinf-
zehnten Tage ab nach der
Konzeption bei Kaninchen
und Maus nimmt die grosse
Mehrzahl der Pyramiden bi-
polare Form an, wie die Un-
tersuchungen von Magini3®),
Vignal und His ergeben ha-
ben. Bei der neugeborenen
Maus, - dem Kaninchen und
Hunde beharren, wie ich ge-
zeigt habe, fast alle kleinen
Pyramiden, mit geringen Ab-
weichungen, noch in dieser
Phase (Fig. 13, ¢).

Wihrend dieser Zeit ist
der Zellkérper eiformig, glatt
und radiir verlingert und
von seinen Polen entspringt:
sehr
(wie

ein Zusserer, starker,
varikoser Fortsatz*)

*) Diese Varikosititen sind auch von Thomas bemerkt worden, welcher ihnen
fir dic Entwicklung der Neurone eine Bedeutung beimisst. Indess kdnnten die von
ihm gezeichneten hdchst groben Koérner sehr wohl das Resultat einer postmortalen

Verinderung der Zellen sein.
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schon verschiedene sekundire und tertidire Abzweigungen zeigen. End-
lich entspringen auch, wie Stephanowska beschrieben hat, aus dem Ra-
digrschaft und Endbiischel die Stacheln oder pyriformen Fortsitze. Das
spite Erscheinen dieser Fortsitze bezeichnet die funktionelle Reife des
Neurons.

Bildung zentripetaler Nervenfasern. — Bei der neugeborenen
Maus sieht man die sensiblen, optischen und akustischen Fasern bereits
in ihren Grundziigen modelliert; ihre Verzweigungen komplettieren
sich erst nach 20 oder 30 Tagen. Die Assozationsfasern sind ebenfalls
sehr friih reif; sie erscheinen schon drei oder vier Tage nach der Geburt,
wie aus Fig. 14, I, ersichtlich, wo eine derartige Faser bis in die plexi-
forme Schicht verfolgt wurde. Die Martinottischen Fasern sind gleich-
falls ziemlich friih reif, sodass bei der Maus von einem oder zwei Tagen
bereits ein Nervenplexus im untersten Teil der plexiformen Schicht exi-
stiert (Fig. 14, J). .

Strukturelle Differenzierung. — Vor der Geburt sind die beiden
Hauptfaktoren des Protoplasmas, die Nisslschen Spindeln und die Bethe-
schen Neurofibrillen gewéhnlich nicht zu erkennen. Nach Beendigung
der Geburt erscheinen jedoch bei Kaninchen, Katze und Hund in den
grossen Pyramiden, wenn auch klein und schlecht begrenzt, Nisslsche
Klimpchen und ein Neurofibrillengeriist.

Beziiglich dieses letzteren lehren meine kiirzlich mit der Methode des
reduzierten Argentum nitricum gemachten Untersuchungen®?) (Fig. 15),
dass die Nervenzelle die folgenden vier Phasen durchwandert:

a) Phase der Undifferenziertheit und Nichtfarbbarkeit. —
Das Protoplasma, das in diesem Stadium keine Affinitit zu den die
Neurofibrillen firbenden Substanzen zeigt, erscheint ausschliesslich von
einem groben Spongioplasma granulierter Bialkchen gebildet, welche mit
feinsten Chromatingranulationen besit sind. In diesem Zustande befin-
den sich alle oder fast alle Gehirnpyramiden vor der Geburt, ebenso die -
grosse Mehrzahl ‘derselben in den ersten Tagen des extrauterinen Lebens.
Der Kern besitzt einen an Kiigelchen reichen Nucleolus und durch den
Kernsaft verstreut erscheinen einige Granula, welche das Silbernitrat
anziehen. '
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b) Phase der oberflachlichen Neurofibrillenbildung*) —
Die Neurofibrillen erscheinen zum ersten Male im Radisirschaft und im
Axenzylinder der grossen Pyramiden und erstrecken sich iiber die Rinden-
schicht des Zellkorpers, aber nicht. ins Innere desselben, das noch in
undifferenziertem Zustande verbleibt (F'ig. 15, B). Diese Fibrillen sind
diinn, etwas varikés und erzeugen ein Netz von linglichen Maschen, das
im Schaft und Axenzylinder zu verschwinden scheint, wo das Geriist
gich auf ein Biindel paralleler Féden reduziert. Bei vielen Zellen wird
der Axenzylinder von einer einzigen, aus der Verschmelzung und Kon-
vergenz mehrerer aus dem Schaft und den Basilardendriten stammender
Fiden resultierenden Neurofibrille gebildet. Nicht selten beobachtet
man an diesen Fasern knotenartige Verdickungen (Kliimpchenzustand)**).

Beim neugeborenen oder einige Tage alten Kaninchen oder Hund
zcigen nur die grossen Pyramiden und einzelne mittelgrosse Zellen Neuro-
fibrillen. Dieser Umstand, den meine Methode sehr deutlich zur An-
schauung bringt, gestattet die vollstindige Verfolgung der Fortsitze,
besonders des Hauptschafts und des Axenzylinders, welche die ganze
Rinde radiar kreuzen (b).

¢) Phase der tiefen Neurofibrillenbildung. — Das Netz von
Neurofibrillen erstreckt sich bis zum Zentrum der Zelle und verteilt sich
bereits in zwei Plexus: einen dichten perinucleiren und einen lockeren
randstindigen; beide gehen in die Fortsitze iiber. Die Fiden werden
glatt, die Knoten schwinden und die Zahl der feineren Fiden oder
sekundiren Neurofibrillen scheint sich zu verringern, obgleich der reti-
kulire Zustand noch deutlich fortbesteht (Fig. 15, 4).

*) Ich meine nicht, dass es sich um eine veritable Bildung von Protoplasma-
fibrillen handelt, sondern um die Ablagerung irgend welcher, das Silbernitrat an-
ziehenden Substanz in den oberflichlichen Fichern des priiexistierenden Reticulums.
Zu diesem Phiénomen diirfte sich eine immer deutlichere Differenzierung des Reticu-
lums in dicke oder prim#rc und in dinne oder sekundire Neurofibrillen gesellen.

*¥) Meine allerncuesten Untersuchungen iiber diese manchmal sehr volumindsen
‘Anschwellungen der Neurofibrillen der Embryone oder der neugeborenen Tiere haben
mich diberzeugt, dass sie wihrenl der Kilteeinwirkung entstandene Kunstprodukte
darstellen, So erscheinen schon beim Hiihnerembryo am fiinften Tage nach der Be-
fruchtung die Anschwel'ungen, wenn die Eier zwei oder drei Stunden vor der Ein-
wirkang' des Silbernitrats oder des zar voraufgingigen Fixierung beniitzten Alkohols
abgekiihlt werden, ’

3*
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Wihrend dieser Zeit beginnt auch der Axenzylinder sich zu ver-
doppeln infolge einer Art lingsgerichteter Spaltung seiner urspriinglichen
Fibrille, wobei, wie aus Fig. 15, ¢, ersichtlich, die Kollateralen mittelst

Fig. 15.

@rosse Pyramidenzellen des 10 tigigen Hundes.
A, grosse , bereits mit perinuclelirem Nets versehene Pyramide; B, mittelgrosse Zelle mit undifferen-
ziertem Spongioplasma; a, Axenzylinder, b, konische Spitze desselben; c, Kollateralensprossung;
f, mit einer einzigen Neurofibrille versehene Dendriten#ste.
Sprossung oder rechtwinkliger Abzweigung aus einem jener parallelen
Fiden zu Tage treten. Urspriinglich reprisentieren also die Nerven-
kollateralen von Hauptneurofibrillen abgezweigte Aste,
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habe ich schon bei der Analyse der typischen Rinde beschrieben und
bei dieser Gelegenheit die von Retzius entdeckten und von Kolliker und
mir bestitigten interessanten embryoniren Phasen derselben erwihnt

Entwicklung der Neurogliaa. — Mechanismus und Verlauf ihrer
Entwicklung sind dieselben wie die bei der Histogenese des Riickenmarks
beschriebenen. Ich erinnere daran, dass die Neurogliazellen nichts
anderes als dislozierte Epithelzellen sind und, was speziell das Gehirn
betrifft, so finden wir den Beweis hierfir in Priparaten der vor der
(Geburt stehenden Embryonen der Maus und des Kaninchens. Wie aus
Fig. 16, ¢, ersichtlich, reichen bei der Maus und dem Kaninchen nach
der Geburt alle Epithelialzellen nach aussen bis an die Gehirnoberfliche
entsprechend den Beobachtungen von Magini und Vignal bei den Sauge-
tieren, Retzius und Kolliker bei der menschlichen Hirnrinde, und enden
mit einem Biischel aufsteigender Aste. Jeder dieser Aste zeigt, nach Art
der Radiarfasern des Kleinhirns, bei seiner Endigung unter der Pia
eine pyramidenformige Exkreszenz mit nach aussen gerichteter Basis,
welche mit den benachbarten in Kontakt tritt und ein allgemeines Haut-
chen oder eine Decke fiir die graue Substanz bildet. An ihrem unteren,
ungeteilten Ende besitzen die Epithelfasern, nach Magini, gewisse eifér-
mige Verdickungen, die jedoch nicht, wie dieser Autor glaubt, Kerne
darstellen, sondern Protoplasmaanhaufungen. Gegen den achten Tag nach
der Geburt verschmilern sich bei der Maus die Radiar- oder Epithelial-
fasern betrichtlich und die Varikosititen werden kleiner. Am zwanzig-
sten oder vierundzwanzigsten Tage endlich ist der dussere Fortsatz der
Ependymzelle ebenso wie das periphere Biischel resorbiert und es
bleibt nur ein Ausserer, relativ kurzer, verzweigter Fortsatz zuriick, dessen
Aste aber nicht mehr iiber die untersten Teile der weissen Substanz
hinausreichen.

Beim Menschen bestehen, wie Retzius gezeigt hat, die Radiarfasern
bis nach der Geburt und verschwinden erst spiater. In meinen Priparaten.
von dem einmonatigen Kinde trifft man keine Epithelialschifte mehr in
der grauen Substanz, auch keine Reste des submeningealen Endbiischels.
Diese Riickbildung vollzieht sich unter allmihlicher Verschmilerung und
Unterbrechung des Fortsatzes. Seine Reste gehen wahrscheinlich durch
Absorption zugrunde,.
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Lange bevor die Epithelialzellen verschwinden, ist ein grosser Teil
derselben bereits nach der Peripherie hin ausgewandert, um sich dort

in Neurogliazellen zu verwandeln. In
Fig. 16, ¢, bemerkt man einige Epithelial-
zellen, welche die Ventrikeloberfliche
verlassen und sich an verschiedenen Stel-
len der weissen und grauen Substanz
niedergelassen haben. In den oberflich-
lichen Schichten und besonders in der
plexiformen zeigen sehr viel frither dis-
lozierte Epithelialzellen bereits zahlreiche
gekriuselte Kollateralfortsitze, neben dem
inneren und #usseren radiiren, ein Beweis
ihrer epithelialen Herkunft. Endlich er-
scheinen bei den Gefissen und dem
Endothel anhaftend gewisse Spinnenzellen
von zweifelhafter Herkunft. Da alle diese
zur Umwandlung in Neurogliazellen fiih-
renden Phasen der Dislokation und mor-
phologischen Differenzierung der Epithel-
zellen an anderen Stellen von mir ein-
gehend beschrieben worden sind, will ich
mich hier dabei nicht weiter aufhalten.
Parallelismus der phylogeneﬁschen
und der ontogenetischen Entwicklung. —
Aus den nun hier vorliegenden Studien
iiber die Entwicklung der Hirnrinde in der
Tierreihe und in dem embryonalen und
jugendlichen Zustand der Siugetiere ergibt
sich, dass die ontogenetischen Phasen der
Gehirnpyramide oder psychischen Zelle,
wie ich%%) sie im Hinblick auf die Be-
deutung ihrer Titigkeit bezeichnet habe,
ziemlich genau den phylogenetischen ent-
sprechen. In Fig. 17, die aus einer Arbeit

Fig. 16.

Epithelialzellen und Neurogliazellen
der Hirnrinde des wenige Tage alten
Kaninchens.

A, Zellkorper der Epithelialzellen; B, pe-
riphere Baschel; c¢, Radidirfasern; b,
Buandel weisser Substanz ; e, dislozierte
Epithelialzellen,
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von mir iiber diesen Gegenstand stammt, offenbart sich diese Ahnlich-
keit. Man bemerkt, dass die Neuroblastenphase im Groben den fertigen
Zustand der Neurone bei den wirbellosen Tieren reproduziert und wie
die Formen, welche das Neuron in der Ontogenie beim Menschen durch-
lauft, sich sehr denen des fertigen Neurons der Batrachier und Reptilien
nihern. Zwar fehlt fir manche ontogenetische Phase die phylogene-
tische Reprisentantin, z. B. fiir die Bipolaritat; aber wir wissen ja, dass
die individuelle Entwicklung reicher an Ubergangsformen ist als die der

Fig. 17.

Schema zur Demonstration der Ahnlichkeit der Phylogenie und Ontogenie der Gehirmpyramide.
4, Pyramidenzelle des ¥rosches; B, dieselbe von einem Reptil; C, von der Maus; D, vom Menschen;
a, Neuroblast; b, bipolare Phase; ¢, Pyramide mit Baschel; d, mit Bagilardendrite; e, mit Nerven-
kollateralen und Schaftisten.

Spezies; denn jene bildet eine kontinuierliche serienweise Bewegung und diese
einen durch die Elimination von Ubergangsformen unterbrochenen Prozess.

Derselbe Parallelismus waltet bei den Neurogliazellen ob. Bei den
Fischen, Amphibien und Reptilien wird das einzige Neurogliageriist durch
Epithel- und Ependymzellen reprisentiert, welche bei den Voégeln und
Siugetieren einer voriibergehenden und sehr friihzeitigen ontogenetischen
Phase entsprechen.



IIT. ANATOMISCH-PHYSIOLOGISCHE BETRACHTUNGEN
UBER DAS GEHIRN.

Organisationsplan des Gehirns. — Theorien von Flechsig und Mona-
kow. — Hypothese iiber den Bauplan des Gehirns (Perzeptionszentren,
primére und sekundére Erinnerungs- oder Merkzentren. — Einseitig-
keit der Erinnerungszentren. — Okonomische und physiologische
Postulate (Einheit des Eindruckes, konzentrische Symmetrie, Zweck
der Nervenkreuzungen). — Histologische Theorien iber den Schlaf,
die Anpassung des Gehirns, die Vervollkommnung der Assoziation,
physiologische Kompensationen etc.

Nach der ausfiihrlichen und miihevollen Analyse, welche wir von
der Textur der Gehirnrinde gegeben haben, ist es nun an der Zeit, die
allgemeineren Resultate zusammenzustellen und, soweit es der noch un-
vollkommene Stand unseres Wissens gestattet, den Bauplan des Gehirns
in eine Formel zu kleiden. Im folgenden Kapitel werden wir uns so-
gleich mit der Priifung ‘der angesehensten anatomischen wie histologischen
Theorien beschéftigen und dann die vorliufig annehmbarste Hypothese
erortern, bis die Forschung alles erforderliche Material herbeigeschafft
hat und eine endgiiltige Lehre auszugestalten ermdoglicht.

Anatomische Theorien iiber das Gehirn.

Flechsigs Theorie. — Ich habe schon an verschiedenen Stellen
dieses Werkes auf die wichtige anatomisch-physiologische Lehre dieses
Forschers hingewiesen; jedoch miissen wir uns jetzt eingehender damit
beschéiftigen und wollen eine Zusammenfassung der Ideen des beriihmten
Leipziger Neurologen geben.

Flechsig*") erklart zunachst, dass die Hirnrinde keine homogene
Masse ist, sondern sich aus topographisch, histologisch und physiologisch
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getrennten Zentren zusammensetzt, die er einteilt in Projektions- oder
Perzeptionssphdren und in Assoziations- oder Intellektualsphiren.

a) Die Projektionszentren entsprechen den sensorischen und moto-
rischen Sphédren, wie sie im Gehirn durch die grossenteils iiberein-
stimmenden Arbeiten von Hitzig, Ferrier, Monakow, Munk etc. ent-
deckt worden sind. Ihre Textur ist von derjenigen der Assoziations-
sphéren verschieden, aber auch die einzelnen Projektionszentren besitzen
voneinander abweichende Struktur. Sie sind anatomisch dadurch charak-
terisiert, dass sie mit den unteren Zentren (Zwischenhirn, Mittelhirn,
Bulbus und Medulla) durch zwei Arten von Projektionsfasern verbunden
sind: zentripetale und zentrifugale. Mittelst der zentripetalen oder sen-
sorischen sollen sie von den Sinnesorganen gesammelte Reize empfangen,
mittelst der motorischen oder zentrifugalen sollen sie dieselben zu den
peripheren Muskelkernen reflektieren.

Dieser Projektionszentren gibt es vier: das sensitiv-motorische, das
visuelle, das akustische und das olfaktive, welche sich in den von mir
weiter oben bezeichneten Rindengegenden befinden,

b) Die Assoziationszentren besitzen eine spezifische, jedoch unter sich
eine gleiche Textur (fiinfschichtige Rinde), und ihr charakteristisches
anatomisches Merkmal ist, dass sie jene Projektionsbahnen weder aus-
senden noch empfangen, sondern sich mittelst zuleitender oder fortleitender
Fasern mit den Projektionszentren verbinden. Jede Assoziationssphire
soll daher mittelst der sensorischen zuleitenden Bahnen séimtliche aus
den Projektionszentren stammenden sensorischen Erregungen oder die
Erinnerungsreste solcher aufnehmen, ebenso wie sie mittelst zentri-
fugaler Bahnen auf die sensorischen Sphiren bald reflexerregend, bald
reflexhemmend einwirken soll.

Die Assoziationszentren nehmen beim Menschen zwei Drittel der
Rinde ein, und es gibt ihrer drei: das vordere, iiber den vorderen Teil
des Stirnlappens sich erstreckend, das mittlere, der Reilschen Insel ent-
sprechend, und das hintere, das einen grossen Teil des Occipital- und
Temporallappens und fast den ganzen Parietallappen einnimmt.

Die physiologische Hierarchie beider Kategorien von Zentren ist
sehr verschieden. Die Projektionssphiren, welche der Mensch mit dem
Saugetier gemeinsam hat, bilden das animale oder vegetative Gehirn
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(Perzeption, motorische Reflexleistungen etc.), wihrend die Assoziations-
sphiren bei den Nagetieren fehlen, bei den Karnivoren kaum, bei den
Primaten etwas mehr entwickelt, bei den letzteren sogar den dritten
Teil der Rinde einnehmen, und beim Menschen ausserordentlich ausge-
dehnt sind. Bei diesem umfassen sie zwei Drittel der Rinde, und
bilden das Substrat fiir die hochsten psychischen Funktionen (willkiir-
liche Bewegung, Ged#chtnis, Intelligenz, #sthetischer und moralischer
Sinn etc.). Das Fehlen der Assoziationszentren bedeutet den Mangel
intellektuellen Lebens; daher sind die Nagetiere, welchen sie fehlen,
und das neugeborene Kind, bei dem sie noch nicht differenziert sind,
nur der Reflexakte fihig. Sie sehen, fiihlen, horen und bewegen sich,
aber sie denken nicht und sind nicht imstande, durch Einwirkung auf
die Projektions- und sensiblen Zentren ihre Titigkeit zu leiten und ihre
motorischen Entladungen zu regulieren.

Argumente, auf welche sich die Flechsigsche Lehre stiitzt. —
Obige Ideen stiitzen sich auf die Resultate der Flechsigschen Methode
der successiven Markreifung beim menschlicher Embryo und neuge-
borenen Kinde. Nach Flechsig verlduft die Markreifung der Nerven-
bahnen von unten nach oben, vom Riickenmark zum Bulbus und Telen-
cephalon, und erst wenn diese Teile organisiert sind, erscheint das Mark
in der Hirnrinde. In dieser vollzieht sich die Markreifung auf mehreren
physiologisch verschiedenen Wegen; sie beginnt bei den Projektions-
zentren und ergreift viel spiter die Assoziationszentren. Bei dem neu-
geborenen Kinde z. B. zeigen einzig die Projektionszentren des Gehirns
markhaltige Bahnen (zentripetale und zentrifugale Fasern) ein Umstand,
der die genaue Unterscheidung dieser Zentren voneinander sowohl
wie von den assoziativen, noch marklosen Fasern erméglicht. Im Be-
ginn des zweiten Monats tauchen andere, von den Projektionszentren
gegen die benachbarte Assoziationsrinde ziehende Markfasern auf, welche
nichts anderes sind als die aus den zuleitenden sensorischen oder pro-
jektiven Bahnen entsprungenen Kollateralen. Einge Zeit spiter endlich
werden die Assoziationszentren und die zwischen ihnen und den Projek-
tionszentren liegenden Zonen markhaltig, und es erscheinen lange, bogen-
formige oder horizontale, zentripetale und zentrifugale Bahnen, welche
beide Arten von Zentren zu verbinden bestimmt sind. Nach Flechsigs
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Ansicht kann keine einem Assoziationszentrum entstammende Bahn bis
in den Stabkranz verfolgt werden und deshalb auch keine die unteren
grauen Herde erreichen.

Als Beweis des funktionellen Dualismus der Rinde fiihrt Flechsig
an: a) Resultate der vergleichenden Anatomie, welche das Fehlen von
Assoziationszentren bei den Nagetieren und niederen Wirbeltieren be-
stitigen; b) Sektionsbefunde bei geistig hochstehenden Menschen, wobei
sich die Assoziationssphiren, besonders die hintere, betrichtlich ent-
wickelt zeigten; c) schliesslich verschiedene klinische, mit Sektionsbefunden
belegte Beobachtungen (Fall von Heubner, Nothnagel u. a.), bei welchen
der durch Hirnldsion bedingte Verlust der optischen oder akustischen
Zentren keinen Verlust der entsprechenden Erinnerungen oder Gedanken-
bildungen zur Folge hatte; was nicht zu verstehen wire, wenn, was
einige annehmen, die der optischen und akustischen Perzeption dienenden
Rindenherde an der beziiglichen kommemorativen Funktion beteiligt
wéiren.

Diese bedeutende, zugleich in anschaulicher und glinzender Weise
dargebotene Theorie Flechsigs rief bei ihrem Bekanntwerden unter den
Neurologen, Physiologen und Psychologen eine Bewegung hervor, die
sich nur mit der ehemals durch die Zellularpathologie Virchows oder
die bakteriologischen Forschungen Pasteurs bewirkten vergleichen lisst.
Es ist daher nicht zu verwundern, dass die neue Lehre alsbald viele
Anhinger fand, so in Deutschland Kupffer, Kirchhof u. a., in Belgien
van Gehuchten??), in Frankreich Jules Soury%3).

Leider ist heute auf die Phase des vielleicht zu weit gegangenen
Enthusiasmus eine nicht weniger extreme Erniichterung gefolgt und der
wachsende Widerspruch droht sogar das anatomisch-physiologische
Prinzip des Pluralismus, die Grundlage der Lehre des Leipziger Neu-
rologen zu vernichten. Folgendes sind in kurzem Auszug die haupt-
sidchlichsten, seiner Theorie im Namen der pathologischen Anatomie, der
kritischen Methodologie und der Psychologie von Monakow, Déjerine,
Siemerling, Mahaim, Vogt u. a. entgegengestellten Behauptungen.

1. Nach Monakow**) sind fast alle von Flechsig fiir Assoziations-
zentren gehaltenen Sphiren durch Projektionsfasern mit unteren Zentren
verbunden. So besitzt die Mehrzahl der Parietalwindungen ejne im
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Nicht weniger nachdriicklich sind die gegen Flechsigs embryo-
logische Methode erhobenen Bedenken.

Déjerine sieht einen Mangel an Logik darin, das Vorhandensein
von Projektionshahnen in der Assoziationsrinde einzig deshalb zu ver-
neinen, weil sie sich in den ersten Monaten nach der Geburt nicht ent-
wickeln, als wenn dieselben nicht spiter auftreten konnten. Speziell
die Unzuverlissigkeit der Methode der progressiven Markreifung fiir die
Begriindung der Flechsigschen Ansicht wird von Siemerling, Vogt und
besonders Monakow betont.

Nachstehend einige Bemerkungen.

a) Fiir die Rechtfertigung der Flechsigschen Sch]ussfolgerungen
wire es notig, dass die Projektionsbahnen sich immer vor den assozia-
tiven, die peripheren vor den zentralen, und die sensiblen vor den
motorischen entwickeln. Indess zeigen die Untersuchungen von Monakow,
Vogt, Siemerling und zum Teil diejenigen Righettis, Westphals und
anderer, dass diese Regel so viele Ausnahmen hat, dass sie fast ihre
ganze Bedeutung verliert. Zum DBeispiel beobachtet man im Gehirn
gleichzeitig mit dem Erscheinen von Radiirfasern in den sensorischen
Zentren bereits zahlreiche Assoziationsmarkfasern, deren Verlauf sich
nicht verfolgen lasst, welche Schwierigkeit noch der Umstand erhéht,
dass das Mark an jeder beliebigen Stelle des Verlaufes der Fasern auf-
zutreten beginnt und nicht, wie Flechsig behauptet, in der Richtung der
Leitung.

b) Im Riickenmark, wo die Untersuchung leichter ist als im Gehirn,
ist es ebenso wenig erwiesen, dass die Projektionsfasern den assoziativen,
die sensiblen den motorischen voraufgehen. So fiihren Monakow, Tre-
pinski, Giese, Westphal u. a. Beobachtungen an, wo gleichzeitig mit den
‘Wurzeln des menschlichen fotalen Riickenmarks die Fasern der vorderen
Kommissur und die Strangfasern Mark erhalten, und zwar noch bevor
die motorischen und sensiblen Spinalnerven selbst solches besitzen.

¢) Nach Westphal trifft es sich oft, dass der Optikus (ein Neuron
erster Ordnung) zur gleichen Zeit oder sogar spiter als die Optikus-
wurzeln (Neuron zweiter Ordnung) markhaltig wird.

d) Monakow hat am Gehirn Windungen beobachtet, deren Assozia-
tionshiindel eher markhaltig sind als die entsprechenden projektiven.
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Alle diese Tatsachen sind fiir die Flechsigsche Theorie von schwer-
wiegender Bedeutung, weil sie dem Gesetze der Markreifung, auf dem
sich seine Lehre aufbaut, d. h. dem allgemeinen Postulat, dass das
Mark sich konform dem Auftreten der Funktionen bildet, die Giiltigkeit
zu entziehen geeignet sind. '

Unter Beantwortung dieser Angriffe, deren einige zu kriftig sind,
um unbeachtet bleiben zu kénnen, hat Flechsig®') seine Lehre modifi-
ziert. Als Resultat neuer embryologischer Untersuchungen erkennt er
das Vorhandensein von Projektionsfasern in den Assoziationszentren an,
wenngleich ihre Zahl hier geringer sei als in den sensorischen Sphiren.
Ausserdem teilt er die Assoziationszentren, nach dem Zeitpunkt ihrer
Markbildung, in zwei Kategorien: 1. spatreifende oder terminale embryo-
nale Zentren, die mindestens einen Monat nach der Geburt Mark
empfangen, und 2. embryonale Zwischenzentren, die zwischen jenen
und den Projektionszentren liegen und in denen das Mark zurzeit der
Geburt erscheint. Zusammen betrigt die Zahl aller in neuester Zeit
von Flechsig differenzierten Zentren, einschliesslich der projektiven,
40; doch hilt er diese Zahl nicht fiir die endgiiltige.

Unter die zuletzt gefundenen Projektionszentren rechnet er das
Ammonshorn, das Subikulum und einen Teil des Gyrus fornicatus,
Rindenbezirke, die, wie sich aus meinen Untersuchungen ergibt, keine
Riechfasern erster Ordnung (direkte), sondern solche zweiter empfangen.
Diese Tatsache ist deshalb interessant, weil sie beweist, dass die
Organe, welche zu gleicher Zeit Mark bilden, nicht immer derselben
funktionellen Kategorie entsprechen. Im iibrigen besteht Flechsig auf
der Realitit der Gesetze der Markbildung und fiihrt die Hauptéinwinde,
die gegen seine Lehre gemacht wurden, auf Irrtiimer in der Interpreta-
tion zuriick. Um nur ein Beispiel zu zitieren: Das Tiirksche Biindel,
eine sphenoidale Projektionsbahn, soll nicht, wie Déjerine behauptet,
aus der zweiten und dritten Temporalwindung, sondern aus der ersten
entspringen und daher die Projektionsbahn des .Akustikuszentrums vor-
stellen. ' ‘

Monakows Theorie. — Die vorwiegend mit der Guddenschen
Methode ausgefiihrten anatomisch-pathologischen Untersuchungen dieses
Gelehrten haben ihn dazu gefiibrt, in Ubereinstimmung mit den physio-
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logischen Beobachtungen Hitzigs, Munks und Ferriers und den anatomisch-
pathologischen von Beevor, Langley etc. die Rinde als in bestimmte
Zentren geteilt zu betrachten. Alle diese Zentren (taktiles, optisches,
akustisches, olfaktives, sowie andere noch unbekannte Funktionen) be-
sitzen aufsteigende und absteigende Projektionsfasern, mit dem Unter-
schied, dass bei den einen diese Bahnen, kortizipetale und kortizifugale,
bis ins Riickenmark gelangen, bei den andern stufenweise in den ver-
schiedenen Ganglien des Thalamus, des Mesozephalons, der Protuberantia
etc. enden. Z. B.: das Sehzentrum verbindet sich mittelst zentripetaler
und zentrifugaler Fasern mit dem Corpus geniculatum externum; das
Horzentrum mit dem internum; das Tast- oder sensible Zentrum mit
den unteren-seitlichon Teilen des Thalamus etc.

Neben diesen Rindenzentren jedoch, welche die phylogenetisch
altesten sind, sollen noch andere, jiingere, nur den Siugetieren eigen-
timliche existieren. Diese entsprechen teilweise den Assoziationszentren
Flechsigs. In sie strabhlen aus: die Fasern anderer Thalamusbezirke,
sowie die aus dem Kleinhirn, den grauen Kernen der Protuberanz, der
Substantia nigra, dem roten Kern etc., deren physiologische Bedeutung
wenig bekannt ist.

Diese accessorischen Rindenbezirke sollen ebenfalls zentrifugale und
zentripetale Fasern besitzen, obgleich die ersteren, im weiteren Sinne
motorischen, vielmehr in den von Flechsig als projektiv bezeichneten
Zentren, und besonders in den taktilen vorwiegen sollen. Jedoch werden
alle diese Fasern im Gehirn von den assoziativen in den Hintergrund
gedringt, welche der Verbindung der verschiedenen Gehirnprovinzen
untereinander dienen.

Die Monakowsche Lehre also, mit welcher sich im wesentlichen
die Auffassung Déjerines im Einklang befindet, nahert sich in vielen
Punkten derjenigen Flechsigs, da der Ziiricher Neurologe mehr oder weniger
bestimmt zwei Arten von Rindenzentren annimmt und bestitigt, dass
die alten, phylogenetischen Bezirke mehr Projektionszentren besitzen als
die neuen, den Assoziationszentren entsprechenden. Die Verstindigung
ist also zwischen beiden Doktrinen méglich, zumal seit Flechsig das
Vorhandensein von Projektionsfasern in seinen Assoziationszentren
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anerkannt und ihre Bedeutung als Unterscheidungsmerkmal einge-
schriankt hat.*)

Meine Theorie. — In Wirklichkeit ist es bei dem gegenwiirtigen Stand
unseres Wissens nicht méglich, eine definitive Theorie von der architektoni-
schen und dynamischen Anlage des Gehirns aufzustellen. Es fehlen uns noch
viele genaue histologische Angaben iiber die Assoziationszentren Flechsigs,
ebenso wie die anatomisch-physiologische Bestimmung der kortikalen Ver-
bindungen zahlreicher Herde des Thalamus, des Mesocephalons und der
Protuberanz. Nichtsdestoweniger darf man das, wenn auch unvoll-
stindige positive Material unserer augenblicklichen Kenntnisse fiir eine
vorlidufige anatomisch-dynamische Synthese, gewissermassen eine Ver-
stindigung zwischen den Lehren Monakows, Déjerines und Flechsigs
verwerten, bis das physiologische Experiment, die Histologie und die
pathologisch-anatomische Fdrschung die erforderlichen Daten gesammelt
haben werden. Da wo exakte anatomisch-physiologische Tatsachen ge-
fehlt haben, sind wir, um einige Liicken zu fiillen, auf die Lehre der
Psychologie zuriickgegangen, denn wie Vogt zutreffend bemerkt, sind
gegenwirtig die Phinomene des Bewusstseins besser gekannt als der Bau
des Gehirns, und die Wissenschaft von der Seele kann diejenige vom
Gehirn eher wirksam unterstiitzen als umgekehrt. Ich brauche nicht erst
zu sagen, dass ich nicht im geringsten beanspruche, meinen Vermutungen
die Bedeutung eines Dogmas beizulegen; in der Wissenschaft #ndern
sich die Meinungen mit der wachsenden Haufung der Tatsachen, und
diere konnen wir nicht voraussehen. Unsere Wissenschaft wiirde sehr .
glicklich sein, wenn sie mit den kommenden Errungenschaften in
‘Widerspruch geratend, einige der Lehren, auf welche sie sich stiitat,
retten konnte.

Meine Theorie umfasst die folgenden Punkte: 1. mindestens drei-
fache Einteilung der Gehirnzentren; 2. Vorhandensein von zentrifugalen
Projektionsfasern in allen diesen; 3. Doppelseitigkeit der Perzeptions-

*) In einer Erweiterung seiner Lehre (Neurolog. Zentralbl. 1898) stellt Flechsig
fest, dass er den Radiirfasern niemals grosse Bedeutung fir die anatomische
Differenzierung seiner beiden Arten von Zentren beigemessen habe, und sogar zu der
Vermutung gelangt sei, dass auch die Assoziationszentren mit nach den unteren Zentren
absteigenden Kollateralen versehen sein kénnten.

Cajal, Studien Gber die Hirurinde. 5. Heft. 4

R e a la B
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zentren, Einseitigkeit der primiren und sekundiren Erinnerungs- oder
Merkzentren; 4. Bestehen der Projektion der sensorischen Zentren . in
den optischen und taktilen Erinnerungszentren; 5. physiologische und
. teleologische Postulate etc.

1. Existenz von drei Arten von Rindenzentren. — Dass die graue
Rindensubstanz Sphéiren von verschiedener dynamischer Hierarchie ent-
halt, bezeugen zahlreiche Tatsachen und Griinde, die teilweise schon
von Flechsig angefiihrt worden sind, namlich:

a) Es gibt in der Literatur eine Unmenge von klinischen Féllen,
bei welchen der umschriebene Verlust einer Perzeptionssphire (optische,
akustische, taktile usw.) wihrend des Lebens die entsprechende Wahr-
nehmung, aber nicht die zugehdrigen Erinnerungsbilder und Ideen aufhob.

b) In gleicher Weise kennt man Fille mit Lision von dem Seh-
oder Horzentrum benachbarten Windungen, wobei weder Seelenblindheit
noch -Taubheit bestand, sondern Erinnerungsschwiche und Lihmung der
Funktion des Wiedererkennens der Objekte. Man erinnere sich z. B.
an die von Wilbrand berichteten Fille, in denen die L#sion der dusseren
Occipitalwindungen beim Menschen einzig von der Stérung des optischen
Gedichtnisses und der Fihigkeit des Wiedererkennens begleitet war.
Analoge Phinomene beobachtet man beim Hunde (nach Gomez Ocaia
und anderen), wenn ein Teil des Parietallappens exstirpiert wurde.

¢) Die drei Sprachzentren, nimlich das Zentrum der Bewegungs-
vorstellungen der Artikulation (Brocasche Windung), das der akustischen
Bilder der Sprache (hinterer Teil der ersten Temporalwindung) und das
der optischen Bilder der Sprachzeichen (Gyrus angularis), sind keine
Perzeptionssphiren, sondern solche der Erinnerung und der Wieder-
erkennung von Bildern. Bekanntlich ist das Individuum, welches infolge
Lisionen irgend eines dieser Zentren die Erinnerung an die motorischen,
akustischen oder optischen Vorstellungen der Sprache verloren hat,
weder taub, noch blind, noch gelihmt; es mangelt ihm einzig an dem
Verstindnis der Worte. Diese reprisentieren fiir dasselbe véllig neue
Objekte, welche es erlernen muss wie ein Kind. Dies beweist also,
dass drei Arten von kommemorativen Zentren existieren, optische, aku-
stische und sensitiv-motorische, die von den entsprechenden Perzeptions-
zentren vollstindig getrennt sind.
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2. Die histologische Forschung kommt ebenfalls dieser Unterschei-
dung zu Hiilfe, indem sie lehrt, dass die Perzeptionsrinde eine spezi-
fische, von der kommemorativen Rinde verschiedene Textur besitzt. Die
letztere, die, wie wir gesehen haben, in jeder Perzeptionssphire betriicht-
liche Abweichungen zeigt, hat solche sehr wahrscheinlich auch in den
einzelnen kommemorativen Sphiren. Einen Beweis hierfiir finden wir
im Ammonshorn, dem sekundiren Erinnerungsfeld der Riechfunktion,

Fig, 18,

OL

Schema zur Darstellung der drei Arten von Zentren der Gehirnrinde, entsprechend den Sinnes-
funktionen. -

V1, perzeptives Sehzentrum ; C,, optisches Erinnerungsfeld erster Ordnung; Coe, Erinnerungsfeld zweiter
Ordnung, in welchem sich Elemente verschiedener Sinneskategorien vereinigen; AC, perzeptives
Horzentrum; OL, perzeptives Riechzentrum; a, Projektionsfasern des optisch Perzepti
zentrums; c¢, Projektionsfasern des optischen Erinnerungsfeldes; b, vordere Kommissur.

dessen Struktur von derjenigen nicht nur der olfaktiven Perzeptionsfelder,
sondern aller iibrigen Erinnerungssphiren abweicht.

8. Die Wahrnehmung, soweit sie eine Kopie der Aussenwelt ist,
unterscheidet sich ausserordentlich von der einfachen Erinnerung, und es
ist nicht anzunehmen, dass ein und dasselbe Organ zwei so ungleichen
Funktionen dient. In der Tat ist die indirekte Vorstellung oder die

Erinnerung nicht eine abgeschwichte Copie der Wahrnehmung, sondern,
4%
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zentren?) konnten sich auch die Erzeugnisse der wissenschaftlichen,
konstruktiven Gedankenarbeit und die Schopfungen der schriftstellerischen
Phantasie, d. h. alle jenen komplizierten und systematischen Gedanken-
gebilde ablagern, die sich auf Uberlegung, Forschung und Erfahrung
aufbauen (Fig. 18, Co?).

Die Griinde, welche fiir diesen Dualismus der kommemorativen
Sphiiren sprechen, sind:

1. Wir kennen verschiedene anatomische und klinische Beobach-
tungen, welche auf dynamische Unterschiede und Kategorien in den
Assoziationssphiren Flechsigs weisen. Z. B. hat Letaterer bemerkt, dass
jede intellektuelle oder assoziative Sphire Felder von verschiedener
anatomischer Bedeutung umfasst: die intermedidren, in der Nihe der
Perzeptionsherde gelegenen, deren Entwicklung relativ friih vor sich
geht; und die Schlusssphiren, die spitesten von allen und nur dem
Menschen und den Primaten eigentiimlich. Die ersteren konnten sehr
wohl den primiren kommemorativen Zentren, die letzteren, sich spiter
entwickelnden, den sekundéiren entsprechen.

2. Déjerine erwihnte Fille von Aphasie, bei denen die Sprach-
zentren (Merkzentren erster Ordnung) zerstért, die Vorstellungen aber
nicht verloren gegangen waren; der Kranke dachte, wenn Anlass zum
Nachdenken gegeben war, nicht mit Wortbildern, sondern mit kompli-
zierten Vorstellungen, zum Unterschied von dem Vorgange bei Aphasie
durch Lision von subkortikalen oder assoziativen Bahnen, wobei die
Kranken in Symbolen der Sprache denken. Dies beweist, dass die Ideen
in Regionen des (Gtehirns ihren Sitz haben, die von den einfachen kom-
memorativen verbalen Zentren verschieden sind.

3. Meine anatomischen Studien iiber die Riechzentren (bei Nage-
tieren und Karnivoren) beweisen, dass die fiir die Aufnahme der Ge-
ruchseindriicke bestimmte Gehirnregion aus folgenden drei von der Peri-
pherie zum Zentrum stufenférmig aufsteigenden Feldern besteht: 1. untere
sphenoidale Rinde oder perzeptives Riechfeld, welches Fasern aus der
ausseren Riechwurzel empfingt; 2. obere sphenoidale Rinde und Pri-
subikulum, welche Riechfasern aus dem Perzeptionsfeld erhalten; 3. Am-
monshorn nnd Fascia dentata, die Fasern aus der oberen sphenoidalen
Rinde beziehen. Gemiss der Theorie von Flechsig stellen diese beiden
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Anatomen ofter Degenerationen des Balkenspleniums beim Menschen
nach Li#sion der Fissura calcarina und der benachbarten Felder nach-
gewiesen, auch ich habe Gelegenheit gehabt (bei Maus und Kaninchen)
Balkenfasern in beiden Projektionszentren, dem optischen und dem sensitiv-
motorischen, entspringen zu sehen (Fig. 20, 4). Die Perzeptionszentren
des Geruchs (Sphenoidalrinde usw.) besitzen bekanntlich eine starke
Kommissur: die vordere.*)

Obgleich iiber den Sitz der sekundiren Vorstellungen Angaben
fehlen, so ist doch anzunehmen, dass sie ebenfalls einseitige sind. Aber
da sich dieselben aus primiren kommemorativen Elementen bilden, welche
iiber die ganze Rinde verbreitet sind, so ist es ebenso sebr wahrschein-
lich, dass die Hirnfelder, welche sie enthalten, mit allen sekundiren
Markfeldern beider Seiten in Verbindung stehen, sowohl durch assozia-
tive gleichseitige wie anderseitige oder Balkenfasern. Der noch hypo-
thetische Charakter dieser Felder hilt mich jedoch von anderweitigen
Betrachtungen ab.

Die Merk- wie die Perzeptionszentren besitzen Projek-
tionsfasern. — Dies ist erwiesen durch die iibereinstimmenden Er-
gebnisse der Klinik, der Experimentalpathologie und der normalen Ana-
tomie und wird neuerdings auch von Flechsig selbst versichert, obgleich
mit der Einschrinkung, dass die Zahl dieser Leitungsbahnen in den Per-
zeptionszentren betrichtlich, in den assoziativen gering ist (Fig. 18, ¢).

Ich selbst kann den von Déjerine, Monakow, Siemerling, Vogt usw.
beim Menschen und den gyrenzephalen Siugetieren gemachten, iiberein-
stimmenden Beobachtungen folgende zwei bei den Nagetieren gewonnene
hinzufiigen.

1. Bei Kaninchen, Meerschweinchen und Maus senden alle Rinden-
gegenden ohne Ausnahme absteigende Fasern aus, welche durch das
Corpus striatum ziehen und bis in die Medulla gelangen oder in den

¥) Da die hauptséichlichen prim#ren kommemorativen Zentren in der linken
Hirnhemisphire zu liegen scheinen, muss man annehmen, dass die mnemonische und
ideographische Differenzierung in dieser Hemisphire beginnt und sp#ter nach rechts
fortschreitet, woselbst in der Jugend Reservegebiete fiir spiteren geistigen Erwerb
bestehen konnten. Bei den Linkshindigen wiirde die Differenzierung der kommemora-
tiven Sphiren umgekehrten Verlauf nehmen,
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Zentren des Thalamus, Mesozephalons und Pons usw. Halt machen. In
einigen Fillen reprisentieren, wie ich friiher bemerkte, diese Projektions-
fasern Bifurkationsiste von assoziativen Markfasern.

2. Sogar die offensichtlich assoziativen oder Merksphéren (im Sinne
des Fehlens direkter sensorischer Fasern), wie die Zwischenhemisphsren-
rinde und das Ammonshorn, besitzen motorische Bahnen (Fornix longus
Forels, und die Columnae anteriores des Fornix).

Es gibt drei Arten von Projektionsfasern: 1. absteigende motorische,
d. h. fiir die motorischen Kerne der Medulla oder fiir motorische
Zwischenkerne des Thalamus, des Mittelhirns, des verlingerten Marks usw.
bestimmte; 2. absteigende sensorische (Fig. 19, a), welche in den senso-
rischen Kernen des Thalamus (dem sensiblen, dem olfaktiven, dem inneren
und #usseren Corpus geniculatum usw.) enden; 3. aufsteigende senso-
rische oder thalamo-kortikale Fasern, welche die sensorischen Zentren
des Thalamus und Mittelhirns mit der Hirnrinde verbinden (Fig. 19, d).

Unterschiede der perzeptiven und Merkzentra hinsichtlich ihrer
radidren oder projektiven Fasern. — Es ist sehr moglich, dass beide
Arten von Zentren zuleitende und wegleitende spezifische Fasern haben;
jedoch betrachtet bei dem gegenwirtigen Stande unseres Wissens die
Anpatomie als sicher nur die zufiihrenden, aufsteigenden Fasern.

In der Tat beruht, wie ich bei den Nagetieren nachgewiesen,!) der
Unterschied darauf, dass die Perzeptions- oder Projektionszentra senso-
rische Fasern empfangen, die aus den gleichnamigen Thalamuskernen
stammen, wihrend die assoziativen oder Merkzentra dieselben nicht be-
sitzen ; hier sind sie durch sensorisch-kommemorative, aus den Perzep-
tionszentren entsprossene Leitungen ersetzt (Fig. 18, g, k).

Fiir wahrscheinlich, aber nicht erwiesen halte ich folgende Sitze
iiber die absteigenden Projektionsfasern: a) die Perzeptionszentren ver-
binden sich mit den sensorischen Thalamuskernen mittelst sensorischer
absteigender Fasern (Bahnen der erwartenden Aufmerksamkeit, wie ich
sie an anderer Stelle bezeichnet habe). Diese Verbindungen diirften in
den kommemorativen Zentren fehlen. b) Es gibt zwei Arten motorischer
Fasern: die langen oder direkten (Pyramidenbahn und #hnliche), welche
die kortikalen perzeptiven Felder mit den peripheren motorischen Stationen
verbinden (vielleicht mittelst eines Strang-, Medullar- oder Bulbérneurons);
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und die kurzen, indirekten, welche aus_den kommemorativen Zentren
stammen und in den intermediiren motorischen Kernen des Thalamus,
des Mittelhirns und der Protuberanz enden, deren Neurone den Hirn-
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impuls zu den peripheren motorischen Neuronen weiterbefordern.  Die
ersteren, kortiko-motorischen Bahnen diirften reflektorischen Charakter
haben, die letzteren die Bahn fiir die willkiirlichen und die emotionellen
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Bewegungen darstellen und das Werkzeug unserer Ideen und iiberlegten
Handlungen sein,

Zwischen beiden Arten von motorischen Bahnen diirften Uberginge
existieren, d.h. einige direkte oder lange motorische Fasern diirften
auch Kollateralen in die motorischen Herde unterhalb des Thalamus
und in der Protuberanz senden. Diese gemischten Bahnen, am meisten
entwickelt bei den Nagetieren, viel weniger beim Menschen (man erinnere
sich an die bei letzterem beobachtete Einrichtung besonderer, von der
kollateralen Ponsbahn der Nagetiere verschiedener Rinden-Protuberanz-
bahnen usw.) wiirden die erste Phase der anatomischen und funktionellen
Differenzierung der motorischen Rindenbahnen sein.

Als Beispiele dieser beider Arten motorischer Bahnen fiihre ich an:
die aus der sensorischen, taktilen Rinde stammende Pyramidenbahn,
und die vorderen Siulen des Fornix, eine Projektionsbahn des Ammons-
horns (sekundéires kommemoratives Zentrum), deren Fasern sich mit ver-
schiedenen unteren Herden verbinden (Septum pellucidum, kleiner Kern
der Stria thalamica, Corpora mammillaria usw. usw.).

Assoziative sensorisch-kommemorative und interkommemorative
Bahnen. — Zwischen den Perzeptions- und den Assoziationszentren hat
Flechsig zwei Klassen von assoziativen Fasern angenommen: zentripe-
tale und zentrifugale. Mittelst der ersteren, von denen schon weiter
oben die Rede war (Fig. 18, g, ) sollen die optischen und akustischen
Residuen von den Perzeptionszentren zu den kommemorativen geleitet,
mittelst der letzteren die intellektuellen Sphiren befihigt werden, auf
die Tatigkeit der perzeptiven Sphiren erregend, anspannend oder hem-
mend zu wirken.

Tanzi, welcher das Vorhandensein beider Klassen von Leitungen
annimmt, erklirt mit der Existenz der zweiten (mnemoperzeptiven) die
halluzinatorischen Vorginge®). Wenn die Halluzinationen aus der krank-
haften Titigkeit der perzeptiven Zentren (z. B. des optischen) hervor-
gehen, so soll das projizierte Bild in der Mehrzahl der Fille hemiano-
pisch sein; denn es sei nicht anzunehmen, dass der chemische Reiz (Toxin
bei Infektionsfieber, Alkohol) gleichzeitig und gleichformig in beiden
Hemisphiren wirkt. Die nach aussen projizierte Vorstellung soll eine
Art Regression erleiden, indem sie durch die mnemoperzeptiven Fgsern
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zum Perzeptionszentrum verliuft und die Empfindung mit ihren beiden
wesentlichen Attributen sich aufs Neue reproduziert: mit der Projektion
oder Veriusserlichung und dem, in diesem Falle illusorischen, Glauben,

dass sie durch ein ausser uns gelegenes wirkliches Objekt hervor-
gerufen sei.

Nach meiner Meinung konnte man auf dieselbe Weise die Halluzi-
nationen des Traums erkliren, dessen Vorstellungen das volle Relief, die
volle Stirke und Farbe der Wahrnehmung*) besitzen.

Indess, ausser diesen perzeptiv-kommemorativen Bahnen, zwingen
uns die (Gesetze der psychologischen Assoziation zur Annahme von Ver-
bindungsbahnen zwischen den verschiedenen kommemorativen Zentren.
Diese miissen zweierlei Art sein: a) sekundire interkommemorative
Bahnen, fiir die Assoziation der Ideen oder kombinierten Vorstellungen;
b) primar-sekundére intermnemonische Bahnen, fiir die Verkniipfung der
priméren kommemorativen Sphiren mit den ideellen, sekundiren. Beide

*) Erfahrungen beim Hypnotismus und Selbstbeobachtungen, auf deren Einzel-
heiten ich hier nicht eingehen kann, haben mich davon iiberzeugt, dass beim Traume
(Entladung der sekundéren und fertiiren kommemorativen Zentren, welche durch
Arbeit bei Tage nicht ermiidet wurden) die optischen Vorstellungen ein vollkommenes
Relief und eine richtige, wenn auch im Verhiltnis zur Wahrnehmung blasse Farbe
haben.7 Wer triumt, nimmt, in welcher Stellang er sich auch befinden mag, die
Objekte im Raume wahr, wie wenn er wach wire, d. h. in der Verlingerung der
Angenﬁxen; ein deutlicher Beweis, dass die perzeptiven Zentren mit einer Art retro-
grader Titigkeit in Funktion treten, wenn auch die imaginative Kounstrauktion in den
kommemorativen Sphiren vor sich geht. Wenn an Stelle der erwihnten zwei Bahnen
man nur die zentripetalen (sensorisch-kommemorativen) zalisst, so wiirde der hallu-
zinatorische Vorgang, wie auch Tanzi betont, sich in diesem Falle durch die An-
nahme der Umkehrung des Gesetzes der dynamischen Polarisation erkliren. Ausser-
dem diirfte beim Traum das Phéinomen des Halluzinierens nicht durch eine von
aussen stammende chemische Erregung entstehen, sondern aus der blossen Energie-
tiberfilllung aller jener ideographischen Bezirke, die durch friih entwickelte und daher
sehr feste Leitungen verbunden sind, Bezirke, die lange Zeit untiitig geblieben waren.
Aus diesem Grunde liefern dio Ereignisse und Beschiftigungen des taglichen Lebens
dem Traum selten Stoff, sehr hiufig dagegen Szenen und Gemiitsbewegungen der
Kindheit und Jugend, die in Zentren lokalisiert sind, welche nicht infolge iber-
missigen Gebrauchs der Erinnerung ermiidet sind. Was die Inkongruenz des Traumes
anlangt, so diirfte sie auf dem Umstande beruhen, dass die ermiideten kommemora-
tiven Zentren und namentlich die an der kritisierenden Arbeit beteiligten, an der
plastischen oder imaginativen, synthetischen T#tigkeit nicht teilnehmen.



Anatomisch-physiologische Betrachtungen iéber das Gehirn. 61

Assoziationssysteme diirften gleichseitige und anderseitige Markfasern
enthalten. _

Die vorstehenden Hypothesen, nach welchen die ganze Hirnrinde
von Perzeptions- oder von kommemorativen Sphiren verschiedener
Hierarchie okkupiert ist, legen folgende Frage nahe: Koénnte nicht das
menschliche Gehirn neben diesen Sphiren auch noch intellektuelle, hohere
Bezirke enthalten, in denen sich das Ichbewusstsein spiegelt, das hochste
Urteilsvermoégen und die Funktion der Aufmerksamkeit und Assoziation
ibren Sitz hat? Die Frage ist schwer zu beantworten, und noch schwerer
ist es, gewagte Vermutungen zu vermeiden, die unfehlbar der vernich-
tenden Kritik preisgegeben wiren. Und dennoch vermag ich ange-
sichts dieses tiefen Geheimnisses den Gedanken nicht zuriickzuhalten,
dass das Verlangen, das Ichbewusstsein sowie die intellektuelle Titig-
keit, den Willen usw. in bestimmte Organe zu verlegen, eine Chimire
ist. Der Intellekt ist nicht die Frucht der Arbeit eines bevorzugten
Zentrums, sondern das Resultat des Zusammenwirkens einer grossen
Zahl primdrer und sekundirer kommemorativer Sphiren. Von der
rein organischen Seite betrachtet, besteht die intellektuelle
Reaktion in der Schéopfung einer dynamischen Verkniipfung
zweier, wenig oder garnicht zueinander in Beziehung
stehender Vorstellungen, subjektiv betrachtet, vollzieht sie sich durch
den Glauben (mittelst Sprachsymbole formuliert oder nicht), dass der im
Gehirn errichtete dynamische Zusammenhang positiv einem Verhilt-
nis der Aufeinanderfolge, des Nebeneinanders oder der Inhirenz zwischen
zwei oder mehreren Vorgingen der Aussenwelt entspricht. Die Auf-
merksamkeit wie das Gefiihl und Bewusstsein sind dynamische Seiten-
und in gewissem Sinne accessorische Prozesse jener Beziehungstitigkeit,
da es sowohl bei den Tieren wie beim Menschen zahlreiche, véllig
kongruente und auf ein Ziel gerichtete Reflexakte gibt, die nicht von
diesen Nebenerscheinungen begleitet sind. :

Damit will ich den Reflexakt oder den Instinkt nicht mit dem
Denkprozess identifizieren. Jene sind konstante, im allgemeinen un-
mittelbare Reaktionen, deren Auslosung keine willkiirlichen Anpassungs-
bestrebungen erfordert, dieser stellt eine mittelbare Reaktion dar, die
gewissermassen fiir jede Person spezifisch ist und von dem Gefiihl eines
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Strebens begleitet wird, von einem Etwas wie das Gefiihl einer moto-
rischen Tatigkeit, darauf gerichtet die lose verkniipften Neurone an-
einanderzuketten und zu kniipfen. '

Der der Gehirntiitigkeit anhaftende Charakter des Bewussten oder
- Unbewussten héngt vielleicht, wie einige behaupten, von dem grésseren
oder geringeren Aufwand von lebendiger Kraft ab, den der Umlauf des
Nervenreizes durch die Neuronserien erfordert, je nachdem ob die Bahnen
weit und gebahnt oder unfertig und wenig beniitzt sind.

Grundriss der Organisation des Gehirns bei den gyrenzephalen
S#ugetieren und niederen Wirbeltieren. — Die Forschungen von
Edinger, meinem Bruder und mir lehren, dass bei den kleinen Siuge-
tieren sowie bei den Vigeln, Reptilien und Batrachieren sehr wahr-
scheinlich neben den perzeptiven Zentren andere, abgeleitete existieren,
die vermutlich den kommemorativen beim Menschen entsprechen. Diese
Nebensphiren gehoren bei den Amphibien und Reptilien fast ausschliess-
lich zum Olfaktoriussystem, bei den Vogeln und Sidugetieren dagegen,
deren Gehirn bereits optische und akustische perzeptive Kerne besitat,
umfassen sie vielleicht die vier Hauptsinne. Die betrichtliche Entwick-
lung des Ammonshorns und anderer, untergeordneter Herde der Riech-
sphiire bei den gyrenzephalen Siugetieren macht auch die Auffassung
annehmbar, dass, wenigstens bei einer oder zwei Sinnesarten (dem Riech-
und vielleicht Gesichtssinn), die sekundiren kommemorativen Zentren
schon vorhanden, wenn auch auf einen kleinen Umfang beschrinkt sind.
Die Fasern, mittelst welcher sich die sensorischen Residuen von den
perzeptiven Zentren zu den kommemorativen fortpflanzen, sind wahr-
scheinlich lange Kollateralen oder Bifurkationsiiste von projektiven
Axenzylindern. In Fig. 20, F, @, ist diese Anordnung fiir zwei hypo-
thetische kommemorative Zentra (das optische und olfaktive) der
Nagetiere schematisch dargestellt.

Demzufolge scheint mir die Flechsigsche Lehre, wonach den glatt-
hirnigen Siugetieren und niederen Wirbeltieren Assoziationszentra fehlen,
nicht annehmbar. Nach meiner Meinung vollzieht sich die Entwicklung
der sensorischen Zentren des Gehirns in der Tierreihe nicht gleichmissig
stufen- oder etappenweise in der ganzen Rinde, sondern unter kontinuier-
lichem, jedoch ungleichmissigem Fortschreiten derjenigen Sinnessphéren,
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deren Tatigkeit fiir die Erfiillung der Anforderungen des Kampfs ums
Dasein am zweckmiissigsten ist; d. h. dass das Gehirn derjenigen Tiere,
deren Hauptsinn z. B. der Geruch ist, das Gehirn des Menschen in bezug
auf Organisation erreicht, wenn nicht sogar iibertrifft, insofern es die-
selben hierarchischen Abstufungen der Riechzentren zeigt wie beim
Menschen, obgleich es hinsichtlich anderer spezifischer Sinne tiefer steht
und auf die Perzeptionszentra und einige wenige und kleine primire
kommemorative Sphiren beschrinkt bleibt.

Fig. 20.

Schema der Projektions- und Assoziatiomsfasern des Gehirns eines Nagetieres.

A, Corpus callosum; B, vordere Kommissur; C, Corpus striatum; D, kommemoratives optisches
Zentrum; M, optisches perzeptives Zentrum,; E, olfaktiver Perzeptmnskem G, olfaktive kom-
memorative Sphire,

Physiologische Postulate, welche durch die Organisation der
Gehirnzentra und -bahnen gegeben sind. — In meiner Studie iiber
die Form der optischen psychischen Projektion und iiber die Kreuzung
des Sehnervs und anderer Bahnen®*) habe ich gezeigt, dass der Bauplan
des Gehirns vom Utilititsstandpunkt unverstindlich ist, wenn wir nicht
annehmen, dass die Natur bei der Organisation der psychischen Zentra
folgende Grundsitze hat walten lassen: die Einheit des Eindrucks, kon-
gruente und kontinuierliche Projektion der peripheren Sinnesflichen
(Netzhaut und Hautsinnesorgan) in die Rinde; Ersparnis von Raum und
leitendem Protoplasma.
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Einheit der rfumlichen und akustischen Empfindung. — Bei
der Untersuchung der Form der Retinaprojektion im Gehirn, soweit sie
aus klinischen Beobachtungen und aus den wohlbekannten Befunden im
Chiasma opticum ersichtlich ist, ergab sich, dass die an identischen
Punkten beider Netzhdute entsprungenen Fasern im Gehirn in einer
einzigen Gruppe isodynamischer Pyramiden konvergieren.*)

Die Einheit der zerebralen Retina scheint keinen andern Zweck zu
haben, als die Zweiheit des peripheren Eindrucks durch die Einheit der
zentralen Perzeption zu ersetzen. So kommt es, dass von dem Moment,
wo die Augenaxen von der Konvergenzstellung abweichen, der optische
Eindruck sich verdoppelt, weil die identischen Netzhautpunkte nun nicht
einer, sondern zwei Gruppen isodynamischer Pyramiden entsprechen.

Einfacher vollzieht sich die Perzeptionseinheit in der sensiblen
Gehirnsphire. Da jede Hilfte der tastempfindenden Oberfliche (sowie
der Muskel- und Sehnen etc. -Sensibilitiit) einer Seite des Raumes ent-
spricht und die mit ihr verbundenen zentralen Bahnen ausschliess-
lich auf der entgegengesetzten Seite liegen, so wird die Einheit der
Empfindung dadurch zustande kommen, dass jede sensible zuleitende Faser
ein spezifisches Raumzeichen erzeugt und sich in konstanter Verbindung
mit einer einzigen isodynamischen Gruppe von Pyramiden befindet.

In den nicht rdumlichen Zentren, wie im akustischen und olfaktiven,
hat die Natur es nicht fiir nétig gehalten, der erwdhnten Bedingung zur
Erreichung der Empfindungseinheit sich zu unterwerfen. Da die Ein-
driicke des Gehor- und Geruchsinns nur tonale oder qualitative sind, so
kam es wenig darauf an, ob der Eindruck einer und derselben Reiz-
welle in beiden Hemisphiren deponiert wird. Auch beim Sehapparat
wird die Verdoppelung von Wahrnehmungen unméglich, wenn der peri-
phere Reiz, vermittelst eines beliebigen Kunstgriffes, seines analytischen
und riumlichen Charakters beraubt wird.*¥)

*) Siehe Fig. 9, Rv, in meiner Schrift: Struktur des Chiasma opt. usw.
Leipzig, J. A. Barth, 1899,

*¥) Blicken wir z. B. mit abweichenden Augenaxen gegen den blanen Himmel,
so findet keine Dualitit des Eindruckes statt, weil wir die Linien und die Schatten,
welche den riumlichen Massstab abgeben, beseitigt haben und nur die fir beide
Augen gleiche Qualitit oder der gleiche Ton des einformigen Himmelsblau iibrig bleibt,
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Anatomisch betrachtet liesse sich die FEinheit des akustischen
und Riecheindrucks, ungeachtet der Projektion derselben qualitativen
Empfindung in beiden Hemisphiren, verstehen mit der Annahme, dass die
isodynamische Gruppe auf beide Gehirnhélften verteilt ist, und dass jede
zuleitende sensorische Faser sich spaltet und zwei Aste liefert: einen
direkten fiir die gleichseitige Hilfte dieser Gruppe, und einen gekreuzten
(Commissura anterior etc.) fiir die anderseitige Hailfte.*)

Diese Auffassung erklart uns eine sehr interessante Eigentiimlich-
keit der vorderen Kommissur: ndmlich, dass diese Querbahn homodyna-
mische Felder beider Riechsphiren verbindet, zum Unterschied vom
Corpus callosum, das, wie ich gezeigt habe und wie aus Fig. 20, 4,
ersichtlich ist,* heterodynamische Felder der beiden Hemisphiren ver-
einigt. Daraus geht hervor, dass diese Kommissuren nicht homolog
sind, da das Corpus callosum hauptsichlich gekreuzte Bahnen von
raumlichen Sinnen (Gesicht und Tastsinn), die vordere Kommissur
gekreuzte Bahnen der bloss qualitativen Sinne (Gehdr und Geruch) enthilt.

Aus dem Vorstehenden ergibt sich, dass die Natur zur Erreichung
der Einheit der Empfindung verschiedene Wege einschligt, je nachdem
der periphere Eindruck raumlichen oder nur qualitativen Charakter
besitzt. Im ersten Falle endet jede, ein besonderes Raumzeichen leitende,
sensorische Faser in nur einer Seite des Gehirns; im zweiten Falle enden
die bilateralen, dieselbe Qualitit leitenden Fasern in beiden Hemisphéren,
wodurch neben der Steigerung der Wahrnehmungsintensitit die Etablie-
rung assoziativer Bahnen zwischen den akustischen Zentren und den
kommemorativen optischen Sphiren auf bequemere und 6konomischere
Weise erreicht wird.

1

*) Ich spreche hier in der Voraussetzung, dass, wie aus physiologischen Ex-
perimenten und klinischen Tatsachen hervorzugehen scheint, die beiden akustischen
und olfaktiven Perzeptionszentra genau dieselbe physiologische Wertigkeit haben. Es
ist klar, dass, wenn im Gegenteil erwiesen wire, dass in jeder Hemisphire qualitativ
verschiedene Sinnesfasern enden, man sich eine Art Chiasma mit gekreuzten und
direkten Fasern zu denken hitte, mittelst welcher jede einseitige isodynamische
Gruppe in Verbindung triite mit den &quivalenten rezeptiven Zellen der beiden Cochleae
und Fossae olfactivae. Diese Vermutung scheint mir viel weniger annehmbar als die
erstere, die sich, wenigstens hinsichtlich des Riechapparats, auf gut beobachtete
anatomische Tatsachen stiitzt.

Cajal, Studien tiber die Hirnrinde. 5. Heft. 5]
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Konzentrische Symmetrie. — Dieses Prinzip, dem die Ergebnisse
der physiologischen und klinischen Forschung iiber die gegenseitige
Lage der Rindenperzeptionszentren zugrunde liegen, lisst sich so aus-
driicken: die sensiblen peripheren Oberflichen raumlicher Bedeutung
(Netzhaut und Haut) projizieren sich in kongruenter Weise in die Per-
zeptionszentra des Gehirns, so dass jede Hemisphire zugleich eine seit-
liche Hilfte des Raumes und der eindruckempfangenden Oberfliche
symbolisch darstellt. Aber es wird zufolge der Kreuzung der Sehnerven
und der ihr angepassten Kreuzung der zentralen taktilen und akusti-
schen Bahnen die linke Raumhilfte von der rechten Hemisphire dar-
gestellt und umgekehrt.

Dieses Verhiltnis bedingt ein schon an anderer Stelle erwihntes
Postulat: nimlich, dass die korrekte Wahrnehmung des optischen und
taktilen Raumes eine kontinuierliche und regelmissige, d. h. unter Auf-
rechterhaltung derselben Beziehungen des Raumes vor sich gehende, zere-
brale Projektion der peripheren sensiblen Oberfliche erfordert. Daher
diirfte die zentrale oder periphere Zerstérung einer isodynamischen Gruppe
von Neuronen, ebenso wie die Unregelmissigkeit oder Verwechselung
derselben, notwendigerweise einen entsprechenden Wahrnehmungsdefekt
und eine Unregelmissigkeit der riumlichen Beziehung hervorrufen.
(Man erinnere sich an die von Wilbrand und Henschen zitierten Fille
von Skotom nach partieller Zerstérung der Fissura calcarina und der
zufithrenden optischen Bahnen.)

Jedoch handelt es sich nicht allein darum. Es ist die Annahme
gestattet, dass eine identische projektive Anordnung, unter Mitwirkung
des Raumzeichens der korrespondierenden isodynamischen Gruppen, auch
in den optischen und taktilen kommemorativen Herden existiert, da ja die
optischen und sensiblen Erinnerungen sich uns wie kongruente und aus-
gedehnte, iiber den Raum entworfene und oft (in Triumen und Hallu-
zinationen) nach aussen projektierbare Bilder darbieten.*)

*) Langijshrig Blinde, bei welchen sowohl die Retina wie die Perzeptions-
zentra durch Nichtgebrauch mehr oder weniger desorganisiert sind, haben optische
Triume und Halluzinationen, die vollkommen dem Raum kongruent sind und in ihn
projiziert werden konnen, was nicht der Fall wiire, wenn der riumliche und pro-
jektive Charakter der Erinnerungen von der Mitwirkung der Perzeptionssphiren
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Ersparnis an Raum und Protoplasma. — Mit diesem Prinzip
erkliren sich mehrere antomische Einrichtungen, nimlich: die periphere
Lage der grauen Substanz; die Faltung derselben (Ersparnis an Raum
und an Weg fiir die Nervenfasern); das Nebeneinanderliegen der Zentra,
welche wichtige und enge Beziehungen haben (z. B. der drei Sprach-
zentren); die Einrichtung der Kommissuren an den Punkten kiirzester
transversaler Entfernung; das Nebeneinanderliegen der primiren kom-
memorativen und der perzeptiven Zentren usw. Zur Ersparnis von
Bahnen kreuzen sich die sensiblen und akustischen Leitungen, nachdem
einmal die fundamentale Kreuzung des Sehnervs geschaffen war; denn
nicht nur ist die gleichseitige Kongruenz der Raumzeichen der opti-
schen, taktilen, Muskel- und Sehnenempfindungen notig, sondern die
Vereinigung aller, einer und derselben Seite des Raumes entsprechen-
den Sphiren an benachbarten Stellen einer und derselben Hemi-
sphére erspart Protoplasma und iiberfliissige Wegstrecken bei den asso-
ziativen Bahnen.

Histologische Hypothesen iber den Mechanismus des Schlafs,
der Assoziation, der Ermudung, des Gedichtnisses, des Vergessens,
der funktionellen Anpassung, der Kompensation usw. — Ich habe
schon darauf hingewiesen, dass eine topographisch-physiologische Lehre
vom Gehirn, so vortrefflich sie auch ist, wenn sie wichtige Angaben fiir
die Diagnose und Behandlung der Nervenkrankheiten zu liefern vermag,
uns iiber den geheimen Mechanismus des geistigen Geschehens ginzlich
im Unklaren ldsst. Die Bestimmung der Reihe von molekularen Pro-
zessen, die sich wihrend der geistigen T4tigkeit in den Neuronen ab-
spielen, hat zur Vorbedingung eine vollstindige und erschopfende Histo-
logie der Gehirnzentren und -bahnen, sowie exakte Begriffe von jenem
dusscerst komplizierten Wechsel der Verbindungen oder den Kommuta-
tionen, die jeder dynamischen Schwankung, sei sie assoziativ, emotionell
oder motorisch, voraufgehen miissen. Wir werden nicht einmal zur
mechanischen Erklirung der Denkerscheinungen gelangen, wenn die
Physiologie auf Grund der Analyse des Zellstoffwechsels uns nicht
offenbart, was die Nervenwelle, was die Energietransformation ist, die

notwendig abhinge. Ich braache nicht zu bemerken, dass diese Triume sich immer
auf Eindriicke aus der Zeit, wo das Auge intakt war, beziehen,

5*
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wahrend ihrer Entstehung und Fortpflanzung, sowie wihrend der Er-
zeugung der begleitenden Phéinomene der Wahrnehmung und Vorstel-
lung, d. h. der Emotion, des Bewusstseins und des Willens, erfolgt.

Dieses Ideal ist noch sehr fern. Bis jedoch die Chemie, die Histo-
logie und die Zellphysiologie langsam dahin gelangen, diirfte es nicht
iiberfliissig sein, die histologischen Hypothesen kennen zu lernen, welche
wahrend der letzten Jahre zum Verstindnis einiger relativ einfacher,
psychischer und physiologischer Prozesse ersonnen worden sind.

Duvals Hypothese. — Bereits vor vielen Jahren sprach Rabl-
Riickhard®®) die Vermutung aus, dass einige psychische Vorginge ihre
mechanische Erklirung in dem kontinuierlichen Amoboidismus der Nerven-
zellen finden konnten. Da er jedoch von der Hypothese der inter-
stitiellen Nervennetze der grauen Substanz ausging, welche jedermann
fiir ein festes, solides Gitter betrachtete, so fand seine Meinung wenig
Anklang. Es muss anerkannt werden, dass erst Duval das Verdienst
zukommt, diese Hypothese auf exakte anatomische Tatsachen gestiitat
zu haben. Mit der ihm eigenen Prizision des Begriffs und der Sprache
hat der Pariser Histologe dieselbe zur Erklirung des wachen Zu-
standes und des Schlafs, der hysterischen Lihmung, des Somnambulismus
usw. verwendet.

‘Nach Duval®®) ,sind beim schlafenden Menschen die zerebralen
Verzweigungen der sensiblen zerebralen Neurone eingezogen wie die
Pseudopodien eines aniisthesierten Leukocythen. Die in den sensiblen
Nerven erzeugten schwachen Erregungen bewirken beim Menschen im
Schlafe Reflexreaktionen, erreichen aber nicht die Gehirnrinde; stirkere
verursachen das Ausstrecken oder das Erschlaffen der zerebralen Fort-
siatze des semsiblen Neurons; infolgedessen der Durchgang des Stromes
bis zu den Rindenzellen und daher das Erwachen, in dessen sukzesiven
Phasen eine Reihe von Verbindungen wieder hergestellt werden, die
zuvor durch Retraktion und Auseinanderweichen der pseudopodienartigen
Verzweigungen*) unterbrochen waren. In gleicher Weise wiirden sich
erkliren die hysterischen Anisthesien und L#hmungen, sowie die

*) Lépine gelangte, unabhingig von Duval, zu einer analogen Auffassung. Siehe
Théorie mécanique de la paralysie hysterique, du somnambulismus, du sommeil naturel
et de la distraction, - Société de biologie, 1895.
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Steigerung der Einbildungskraft, des Geddchtnisses, der Ideenassoziation,
unter dem Einfluss verschiedener Agentien wie des Tees und Kaffees,
welche den Amoboidismus der in Kontakt befindlichen Nervenendigungen
erregen konnten, so dass ihre Verzweigungen sich einander nihern und
der Durchgang der Strome erleichtert wird.“ )

Zur Stiitze seiner Hypothese fiihrt Duval an:

1. Die Morphologie der Neurone, deren Nervenendverzweigungen,
wie aus meinen Arbeiten hervorgeht, mit dem Korper und den Den-
driten anderer Neurone in Kontakt treten.

2. Die Untersuchungen von Wiedersheim®?) iiber die améoboiden
Bewegungen gewisser Nervenzellen der Leptodora hyalina.

3. Die Beobachtungen von Pergens, wonach der protoplasmatische
Teil der Zapfen der Retina der Fische sich unter der Einwirkung des
Lichts kontrahiert und verkiirzt; letzteres soll auch an den Protoplasma-
fortsitzen der Neurone der gangliondren Schicht stattfinden. '

4. Die von Ranvier gemachte Entdeckung von Bewegungen an den
Endwimpern der Riechzellen des Frosches.

5. Die von Demoor®%®) mittelst Morphium-, Ather- und Chloroform-
narkose bei Tieren gemachten Beobachtungen, welche die Retraktion
und das Verschwinden der Stachel der Dendriten und die Zusammen-
ziehung letzterer wihrend des pathologischen Schlafs zu beweisen
scheinen.

6. Stefanowskas %) Schlussfolgerungen, welche hiaufig nach Elektrisie-
rung des Gehirns, elektrischer Totung, Inhalation von Ather, Chloroform,
Leuchtgas etc. bei M#usen und Meerschweinchen die Stachel oder birn-
formigen Fortsitze der Dendriten sich zuriickziehen und verschwinden
und an diesen zahlreiche Varikosititen sich bilden sah. Nach Stefa-
nowska soll der Kontakt der Neurone zwischen Nervenverzweigungen
und den genannten Stacheln zustande kommen:; sobald diese verschwin-
den, soll die Passage der Nervenstrome aufhéren und Schlaf und Ruhe
eintreten. : '

7. Die im Laboratorium von Duval selbst ausgefiihrten Arbeiten
von Manouelian, welche beweisen, dass bei M#usen, die zu einer konti-
nuierlichen Bewegung gezwungen und dadurch aufs #usserste ermiidet
waren, die Pyramidenzellen ihre Stachel verlieren und die Enddendriten
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ein moniliformes Aussehen annehmen oder kugelige Anschwellungen
zeigen. Dieses Auseinandertreten der Neuronoberflichen ist von Manou-
elian auch an den Glomeruli olfactivi beobachtet worden, wo das
Protoplasmabiischel sich zusammenzieht und in eine Reihe voluminéser
Kugeln auflost.

8. Die Untersuchungen von Odier®®) am Riickenmark, welche lehren
(obgleich die Interpretation seitens dieses Autors unannehmbar ist), dass
die An#sthetika die Dendriten verkleinern und die Induktionsstréme sie
erheblich verkiirzen.

9. Die von Querton®!) gelieferte Bestitigung, dass wihrend des
Winterschlafes des Murmeltiers die pyriformen Fortsitze der Gehirn-
dendriten retrahiert und das Endbiischel der Pyramiden mit Varikosi-
titen besetzt erscheint.

10. Havets®?) Untersuchungen, welcher einige der erwihnten Ver-
iinderungen bei den wirbellosen Tieren bestitigt hat, besonders die
varikgse Modifikation und die Einziehung, ja sogar das Verschwinden
von Fortsitzen. —

Duvals Hypothese ist von Kolliker®®) ernst bekimpft und aus
folgenden Griinden als unhaltbar bezeichnet worden: 1. die Axenzylinder
sind fiir keine Art von Erregung kontraktil; 2. bei denjenigen Tieren,
deren Transparenz die Beobachtung der sensiblen Nervenverzweigungen
gestattet, bemerkt man keine Bewegung derselben (Larven von Am-
phibien und Siredonen etc.); 3. der Axenzylinder besteht aus festem,
sehr differenziertem Protoplasma, nicht aus weicher Substanz, wie die
Leukocythen; 4. die psychischen Vorginge sind stabile Akte, zum grossen
Teil in ihrer Intensitit und Dauer regulierbar, wihrend die améboiden
Bewegungen kontinuierlich und ungeordnet sind und von nutritiven oder
thermischen Reizen beliebig beeinflusst werden.*)

Zu diesen aprioristischen Griinden Kollikers sind in den letzten
Jahren noch einige negative Beobachtungen von Azoulay®), Souk-
hanoff®%), Lugaro®) und Reuss®?) gekommen.

*) Einige dieser Einw#nde sind sehr schwach; der Umstand, dass die Axen-
zylinder sich nicht bewegen, spricht nicht gegen die Moglichkeit der Kontraktion
der zentralen Dendriten oder der perizelluliren Verzweigungen, Neuronbestandteile,
dio niemals im Leben beobachtet wurden.
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Azoulay studierte die Gehirnpyramiden der Maus, die eine Stunde
lang dem Einfluss des Athers oder der Ermiidung ausgesetzt gewesen
war, konnte aber keine morphologische Verinderung, welche die Zellen
von normalen unterschieden hitte, nachweisen.

Soukhanoff, der sich in einer friiheren Arbeit als begeisterten An-
hianger der Duvalschen Theorie bekannt hatte, dinderte spiter seine
Ansicht, indem er behauptet, dass die Retraktion der Stacheln und die
varikose Verinderung der Dendriten bei den narkotisierten, erschopften
und durch Ligatur der Aorta animisierten Tieren der Ausdruck eines
krankhaften Vorgangs (varikdser Degeneration) sind, der mit den physio-
logischen Funktionsphasen der Neurone nichts zu tun hat.

Lugaro erklart, dass viele der von den Autoren beschriebenen
Verinderungen an den Neuronen die Folge einer schlechten Fixierung
der Priparate sind, und gibt als Resultat seiner auf die Wirkung der
Narkotika beziiglichen Beobachtungen eine Hypothese, die auf das
Gegenteil der Duvalschen hinausldufl. Nach Lugaro entspricht der
Zustand der Ruhe dem Vorhandensein nicht varikéser und mit zahl-
reichen Stacheln versehener Dendriten, der aktive Zustand der normalen
Dendritenverzweigung, aber ohne diese kollateralen Appendices, und
der varikose Zustand endlich der Ermiidung. In einer friiheren Arbeit®®)
hatte er eine etwas abweichende Ansicht verteidigt, indem er behauptete,
dass der tatige Zustand des Nervenprotoplasmas mit einer Schwellung
des Zellkérpers einhergeht, die sich auf die Dendriten fortsetzt und die
Kontaktverbindungen zwischen den Neuronen inniger und wirksamer
daher die Stromdurchleitung sicherer gestaltet.

Reuss erkliart die erwihnten Verinderungen und besonders den vari-
kosen Zustand fiir Kunstprodukte, die sich in den normalen, schlecht
fixierten Priparaten wie in den von narkotisierten, kokainisierten und er-
schopften Tieren stammenden finden und daher zu den Phasen des Neuron-
lebens in keiner Beziehung stehen. Dagegen glaubt Narbut®®) neuerdings
die dendritischen Stacheln des Hundegehirns wihrend der Narkose sich
verkleinern und verschwinden gesehen zu haben.

van Gehuchten?®) versichert, dass tatsichlich durch die Narcotica
morphologische Verinderungen erzeugt werden. Bei den ruhenden Zellen
sollen die Anhinge (meine ,Stacheln“) lang und von gleichmissiger
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Dicke sein, entsprechend den Beobachtungen Quertons und Lugaros
(fadenférmige Anhinge).*) In gewissen experimentell erzeugten Zustin-
den verkiirzen sich diese Fortsiitze, dndern ihre Form und werden birnen-
férmig, ja sie konnen ganz verschwinden und die Dendriten zeigen spiter
ein moniliformes Verhalten. Uber die Bedeutung dieser Verinderungen
spricht sich van Gehuchten nicht aus und lisst es dahingestellt, ob sie
der Ausdruck einer Degeneration oder einer physiologischen Kontrak-
tion der Neurone sind.

Renaut”?) (Lyon) hat ebenfalls, wenn auch auf einem anderen Wege
als Duval, auf Grund seiner Beobachtungen an der Retina (Ehrlichsche
Methode) eine morphologische Erklirung der Titigkeit und Ruhe ge-
geben. Nach Renaut sollen sich die Dendriten der Retina (plexiforme
Schichten) im Niveau ihrer Varikosititen miteinander in Kontakt setzen,
der Zustand der Ruhe soll sich durch eine schwache Entwicklung der
Perlen oder dendritischen Kugeln vollziehen, wihrend derjenige der
Tiatigkeit mit einer betrichtlichen Absorption von Materie in den ge-
nannten Varikosititen und mit entsprechender Verkiirzung der Proto-
plasmafortsiitze cinhergeht.

Aus allen diesen, fiir und gegen die Theorie Duvals und verwandte
Ansichten sprechenden Tatsachen und Griinden geht hervor, dass die
Frage des Nervenamoboidismus weder im positiven noch im negativen
Sinne als geldst betrachtet werden kann, Im positiven Sinne nicht, weil
alle morphologischen Verinderungen, auf welche die Hypothese sich stiitzt
(Absorption von Stacheln, Varikositiiten, Retraktion von Dendriten unter
dem Einfluss von Narkoticis, von Ermiidung, Aniimie usw.), nach der Versiche-
rung von Soukhanoff und der Vermutung von van Gehuchten, als patholo-
gische, von dem funktionellen Zustand unabhingige Verinderungen und sogar
als Leichenerscheinungen gedeutet werden konnen. Ebensowenig ist es.
erlaubt, die Hypothese definitiv abzulehnen, weil die negativen, gegen
sie sprechenden Beobachtungen sich ausschliesslich auf die Dendriten

*) Dies ist eine T#uschung, die sich leicht vermeiden lisst, wenn man nur mit
Apochr. 1,80 Zeiss absolut normale Priparate untersucht. In Wirklichkeit erscheinen
im normalen Gehirn wie in allen Nervenzentren die Stacheln konstant birnen[srmig,
wie ich in meinen ersten Arbeiten iiber das Gehirn dargetan habe. Gleiche Bilder
gibt die Ebrlichsche Methode.
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beziehen, d. h. auf einen der Faktoren der Neuronartikulation, und
die Nervenendverzweigung ausser acht lassen, an der moglicherweise
wihrend der normalen physiologischen Titigkeit, dem Amoboidismus
dhnliche Bewegungsphinomene sich abspielen.*) Man hat auch von der
Untersuchung des Zellkérpers und der grossen Dendriten abgesehen, in
deren Bereich gerade die Nervenprotoplasmakontakte (perizelluldre
Korbe in Riickenmark, Kleinhirn, Medulla oblongata, Gehirn usw.) und
die wichtigsten Transmissionen stattfinden, ohne einen anderen Grund
fiir die Ausschliessung zu haben als die Schwierigkeit der Féarbung; da-
durch ist man in einen #hnlichen logischen Irrtum verfallen wie der
beriihmte Gall, der denjenigen Hirnwindungen, die der Palpation
nicht zuginglich sind, die Bedeutung fiir die physiologische Lokalisation
absprach.

Schliesslich sei bemerkt, dass trotz der Vorsicht, welche sie bei
ibren als Gegenbeweis dienenden Untersuchungen haben obwalten lassen,
weder Stefanowska noch Demoor, noch Soukhanoff verschiedene wichtige
Fehlerquellen, auf die ich schon vor vielen Jahren vergeblich hinge-
wiesen, hinreichend beriicksichtigt haben, nimlich: 1. die Retraktion der
Stacheln und der varikése Zustand der Dendriten sind der Ausdruck
einer postmortalen Zellverinderung, die man konstant in normalen
Priparaten nach Ebrlich und Golgi beobachtet, wenn die Fixierung lang-
sam vor sich geht.**) 2. Aus demselben Grunde zeigen in dicken nor-
malen Priiparatstiicken, die mit Chromsilber gefirbt sind, die zentralen
Zonen immer Zellen ohne Stacheln und mit zahlreichen Varikosititen
besit. 3. Wenn die Fixierung eine langsame und unvollkommene ist
(langsame Methode nach Golgi), erscheinen die Stacheln nicht. 4. End-
lich sind die Stacheln von mir gerade bei mit Chloroform getoteten
Tieren entdeckt worden. Seit einer langen Reihe von Jahren pflege ich

*) A priori ist es wahrscheinlicher, dass der Sitz des Amdoboidismus die
Nervenverzweigungen sind, da zu ihnen hin die Stromentladung der Dendriten und
des Zellkdrpers gerichtet ist.

*%) Wenn z. B, ein Gehirnpriparat nach Ehrlich eine halbe Stunde nach dem
Beginn der Methylenblauwirkung fixiert wird, so siecht man noch viele Stacheln und
von einem varikosen Zustand ist wenig zu merken; eine und eine halbe Stunde
spiter fehlen vollstindig die Stacheln und der perlartige Zustand des Protoplasmas
tritt zutage.
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eine Hypertrophie zustande kommen, welche sich in einem Lingen-
wachstum der Neuronverzweigungen und demgemiiss in einer Verminde-
rung der Entfernungen der Kontaktﬂﬁ,(zhen zu erkennen gibt. Da diese
Zwischenrdume die Widerstinde darstellen, welche der Strom iiber-
winden muss, so wird daraus folgen, dass die Leitungsfihigkeit des
Nervensystems im umgekehrten Verhiltnis zu den Zwischenriumen
zwischen den Neuronen steht. Die Ubung muss, indem sie diese Intervalle
zu vermindern strebt, die Funktionsfihigkeit der Neurone erhdhen.“

Diese Theorie, die sich nicht auf hypothetische Momente, sondern
auf die Tatsache der Neuronverbindungen stiitzt, hat, wie Soury bemerkt,
den Vorteil, dass sie uns zeigt, wie die habituellen Vorginge vermége
ihrer Wiederholung leicht und automatisch werden, und wie das,
was wir bewusste und willkiirliche Bewegung im Gegensatz zur reflek-
torischen nennen, in physisch-chemischer Beziehung von einem dem Ner-
venwellenstrom sich entgegensetzenden Widerstand abhingen konnte.

Lokalisation des intellektuellen und emotiven Doppelprozesses
nach Lugaro.”®) — Lugaro geht von der untrennbaren intellektuellen
und emotiven Dualitit einer jeden psychischen Titigkeit aus. Er be-
zeichnet es als wahrscheinlich, dass das Phinomen des FErkennens
zwischen den Neuronen zustande kommt, oder vielleicht in der Ver-
bindung der Endigungen der zuleitenden Nervenfasern mit dem Korper
und den Dendriten der Pyramiden, wihrend das Phéinomen des Affekts
das Innere selbst des Neurons zum Substrat hat.

Der Prozess des Erkennens steht also in Beziehung zu den inter-
neuronalen Verbindungen, die seit der Embryonalzeit durch den Me-
chanismus der Chemotaxis entstanden sind, so wie ich ihn fiir die
Erklirung des Wachsens und der Artikulation der Neurcne beim Em-
bryo angegeben habe. Das Faktum selbst der Ubertragung der Welle
von einem Neuron zu einem andern wiirde auf chemische Vorgéinge zuriick-
zufiihren sein; in der Tat, der Impuls erzeugt eine chemische Verinderung
in den Nervenverzweigungen, die ihrerseits als physisch-chemischer
Reiz auf das Protoplasma anderer Neurone wirkt und in ihnen neue
Stréme schafft. Der Zustand des Bewusstseins diirfte gerade an die in
den Neuronen durch die Nervenendigungen bewirkten chemischen Ver-
inderungen gebunden sein, welche in jeder sensorischen Nervenver-
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zweigung einen spezifischen und qualitativ verschiedenen Charakter
besitzen. -

Griinde, welche gegen oder .ﬁir diese geistreiche Hypothese Lugaros
sprechen, gibt es nicht. Dieselbe bleibt vorliufig mangels objektiver
physiologischer Daten eine blosse Méglichkeit. Wir wollen jedoch be-
merken, dass der Gefiihlston, welcher unsere Wahrnehmungen und Ge-
danken begleitet. auch an die Titigkeit anderer Bestandteile der grauen
Substanz (Zellen mit kurzem Axenzylinder, Projektionszellen und -bahnen
usw.) gekniipft sein konnte.

Meine Theorie der Entwicklung der interneuronalen Ver-
bindungen.!) An verschiedenen Stellen meiner Arbeiten habe ich auf
Grund der Entwicklungsgesetze der Neuronmorphologie einige Ver-
mutungen ausgesprochen, um zu erkliren, wie die Vervollkommnung
gewisser psychischer Akte durch Ubung. sowie die Originalitit und Ver-
schiedenheit der Talente, das logische Gedichtnis und selbst die Sté-
rungen der Assoziation zustande kommen.

Wir sahen eben, dass die Hypothese von Tanzi die Leichtigkeit
und die Nicht-Bewusstheit gewisser psychischer Akte beriicksichtigt, aber
sie erklart uns nicht die durch die Ubung selbst geschaffenen ausser-
ordentlichen Fihigkeiten. die nicht immer nur in der Erleichterung und
Forderung des Schwierigen bestehen. sondern auch das Unmagliche er-
reichen lassen. Jedermann weiss. dass die Leistung eines Pianisten,
eines Redners. eines Mathematikers. eines Philosophen usw. absolut un-
erreichbar ist fiir den ungebildeten Menschen, selbst wenn er Jahre lang
durch geistige und Muskelarbeit der ungewohnten Tatigkeit sich anzu-
passen strebt und hierfiir giinstige organische Bedingungen vorliegen.

Um dieses wichtige Phiinomen zu verstehen, muss man notwendiger-
weise anoehmen, dass neben der Verstirkung der prastabilierten organi-
schen Bahnen andere. neue auttauchen uunter Verzweigung und progres-
sivem  Wachstum der Dendriten und Nervenendfasern. Unter dieser
Vorsussetzung hitte das erworbene Talent (wenn wir die Kapazitit des
Gehirns oder das organische Geddchtnis. die Menge der Neurone und
andere Verhiltnisse beiseite lassen. welche das Resultat ebenfalls beein-
Hlusser missen' zur Hauptbedingung die Existenz primirer und sekun-
direr kommemorativer Zentren mit zahlreichen und komplizierten Ver-
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bindungen zwischen Neuronengruppen, die bei unkultivierten Gehirnen
wenig oder gar nicht verbunden sind. Vermittelst solcher hoherer Asso-
ziation wiirde eine leichte sensorische Erregung, die Vorstellung eines
Gedankens, kurz irgend ein Reiz, der im ungebildeten Gehirn nur
gewohnliche oder unlogische Assoziationen hervorruft, in hochgebildeten
und impressionablen Kopfen unverhoffte Ideenkombinationen wecken,
welche schematisch, aber naturgetreu positive Beziehungen der #usseren
‘Wirklichkeit iibersetzen und sich in allgemeinen und fruchtbaren Formeln
verdichten und ausdriicken.

Diese Hypothese wiirde auch das logische Gedichtnis erkliren, d. h.
jene geordnete Verkettung und Einreihung der erworbenen Eindriicke,
die sich nur mit vielem Aufwand von Aufmerksamkeit und Nachdenken
und mittelst einer neuen Organisation der kommemorativen Zentren
vollzieht; ebenso die Schépfung architektonischer Systeme von Ideen
oder komplizierter logischer Konsiruktionen (philosophische, religidse
und politische Systeme und Bekenntnisse).

Die Beobachtungen und Griinde, welche dieser Hypothese zur
Stiitze dienen, sind:

1. Wiihrend der embryonalen Entwicklung verbreiten und verzweigen
sich die Dendriten und Nerveniste progressiv und treten mit einer
immer grisseren Zahl von Neuronen in Kontakt (siehe Histogenese der
Medulla spinalis, Kap. XX1I, Vol. I meines Werkes: Textur des Nerven-
systems [Spanisch]).

2. Es steht ebenfalls tatsichlich fest, dass der Zustand dieser Ver-
bindungen erst nach einigen Entwiirfen ein definitiver wird. Bevor die
Fortsiitze ihre Bestimmung erreichen und feste Verbindungen schaffen,
schwinden zahlreiche Nebeniste, eine Art Probeverbindungen, deren
Existenz die anfingliche bedeutende Verinderlichkeit der Zellver-
zweigungen beweist.

3. In einigen Fillen verirren sich die Fortsitze und schaffen anor-
male Verbindungen (intraepitheliale Aste usw.). Kiirzlich.habe ich bei
einem wenige Tage alten Hunde Axenzylinder gefunden, die irrtiimlich
in den Ependymkanal und in Bahnen, die der Resorption verfallen,
endeten.

4. Dieser Wachstumsvorgang der Fortsiitze setzt sich nach der
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Geburt fort; es hesteht hinsichtlich der Linge und der Menge der
sekundiren und tertidiren Neuronverzweigungen ein grosser Unterschied
zwischen dem neugeborenen Kinde und dem Erwachsenen.

5. Es ist gleichfalls wahrscheinlich, dass diese Entwicklung in ge-
wissen Zentren durch Ubung sich steigert, hingegen in nicht kultivierten
Rindengegenden stillsteht und riickschreitet.

6. Die Beobachtungen nach Nervendurchschneidungen beweisen,
dass die peripheren Axenzylinder, die sensiblen wie die motorischen,
zu wachsen und sich zu verzweigen vermogen, indem sie ihre Ver-
bindungen mit der Haut und den Muskeln wiederherstellen und in etwas
abweichender Weise organisieren.

7. Die Nervenpathologie kennt unzihlige Fille von Wiederher-
" stellung der Funktion nach schweren Verletzungen differenzierter Rinden-
zentren (Wiederherstellung der artikulatorischen Sprache bei motorischer
Aphasie, Verschwinden der Worttaubheit, Wiederauftreten der Sen-
sibilitit bei Apoplexie usw.). Diese Riickkehr zur Norm nach Zer-
storung der Nervenfasern ist nur verstindlich bei der Annahme, dass
im Gehirn, wie an durchschnittenen Nerven, das gesunde Ende des
Axenzylinders befihigt ist zu wachsen und neue Kollateralen auszu-
senden, welche durch die kranken Partien ihren Lauf nehmen und die
Verbindung mit den gelosten Neuronen wiederherstellen. Sind letztere
zerstort, so diirften die neugebildeten Aste anderen Nervenzellen zu-
streben und ihnen eine neue funktionelle Aufgabe zuweisen.

Die neuen Fortsitze verlaufen in der Richtung der Hauptnerven-
bahnen oder in derjenigen der Zellverbindung, welche Gegenstand der
wiederholten Willenserregungen ist. Diese Hypertrophie der Zell-
endigungen diirfte einhergehen mit einer gewissen aktiven Kongestion,
welche das Nahrmaterial liefert. Uberdies konnte, wie ich in der Ar-
beit iiber die Histogenese des Riickenmarks auseinandergesetzt habe, der
Vorgang des Wachsens sich unter die chemotaktischen Prozesse ein-
reihen lassen.

Wenn die Annahme der Wachstums- und Verbindungsfihigkeit der
Neurone beim Erwachsenen die Fahigkeit erklirt, uns anzupassen und
unsere Vorstellungskomplexe zu variieren, so vermag die Aufhebung
dieser Tatigkeit im Alter oder bei infolge Mangels geistiger Ubung oder
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aus anderen Griinden Ungebildeten in gewissem Grade die Starrheit der
Uberzeugungen, die Unanpassbarkeit an die sittliche Umgebung und
sogar die Gewaltakte des Misoneismus unserem Verstindnis niher zu
bringen; und wenn aus mehr oder weniger pathologischen Griinden
eine Lockerung der Verbindungen, Atrophie und Verkiirzung der Fort-
sitze und partielle Dissoziation der kommemorativen Systeme, ein-
tritt, so wire das Resultat die Amnesie, die Armut an Assoziationen,
die geistige Untitigkeit und bei ernsteren Storungen die Imbezillitit
und der Wahnsinn. Und man konnte hinzufiigen, dass, wenn beim
Wahnsinn, in der Amnesie und im Senium die #lteren Erinnerungen
dauerhafter sind als die neueren, dies dadurch bedingt ist, dass die ur-
spriinglich geschaffenen Assoziationsbahnen eine hesonders grosse Festigkeit
erreichten, weil ihre Bildung in die Zeit féllt, in welcher die plastische
Energie der Neurone am stérksten ist.

Damit wird nicht ausgeschlossen, dass fiir die Erklirung der An-
passungs- und Regressionsphinomene noch andere Faktoren in Betracht
kommen konnen, iiber deren Bedeutung sich heutzutage noch nichts
Bestimmtes sagen lidsst: wie die innerhalb des Protoplasmas (im Spongio-
plasma und in den Neurofibrillen) stattfindenden Verinderungen, der Stoff-
wechsel in den Zellen, der Reichtum an Zellen mit kurzem Axen-
zylinder, die Menge und Lage der Neurogliazellen in der grauen
Substanz usw.



IV. STRUKTUR DER NERVENZELLEN DES GEHIRNS.

Membran. — Perizellulire Netze von Golgi und Bethe. — Kern. — Nucle-
are Kugeln. — Accessorische Korper. — Protoplasma. — Nissls Schol-
len. — Spongioplasma. — Kanile von Golgi-Holmgren. — Neuro-
fibrillares Gerist. — Neurofibrillen bei den Nagern. — Neurofibrillen
beim Menschen und den gyrencephalen Saugetieren. — Verhalten der
Neurofibrillen in den Fortsitzen der Neurone. — Kritik der Hypo-
thesen Apathys und Bethes. — Physiologische Betrachtungen dber die
Neurofibrillen. — Normale und pathologische Variationen bei Wirbel-
tieren und Wirbellosen. — Schlussfolgerungen.

Um diese Studien iiber die Struktur der menschlichen Gehirnrinde
zu schliessen, erachte ich es fiir zweckmissig, einen Uberblick iiber die
feinere Anatomie des Pyramiden- oder psychischen Neurons, die in den
letzten Jahren dank neuen Untersuchungsmethoden so weit fortgeschritten
ist, zu geben und einige Betrachtungen iiber die funktionelle Bedeutung
der verschiedenen Bestandteile des Protoplasmas anzufiigen.

Die Pyramidenzelle setzt sich wie jedes andere Neuron aus folgen-
den Teilen zusammen: Membran, Kern und Protoplasma.

Membran. — Friiher von mir*®) bei den Riesenzellen des Lobus
elektricus von Torpedo nachgewiesen und von Renaut?) und anderen
fir verschiedene grosse Neurontypen bestitigt, erscheint sie sehr deutlich
an den starken multipolaren Zellen des Riickenmarkes und verlangerten
Markes. An den Gehirnpyramiden ist sie jedoch wegen ihrer ausser-
ordentlichen Zartheit schwer wahrzunehmen; sie wird hier mehr ver-
mutet als dargestellt. Gleichwohl habe ich in Nisslpriparaten (Farbung
mit Methylenblau uud Erythrosin, Objektiv 1.40. 2 mill. Zeiss) einige-
mal ihre Ditferenzierung an den Riesenpyramiden in der Gestalt einer
sehr feinen doppelten Kontur erreicht. Bei dieser diinnen Beschaffenheit
lassen sich ihre Eigentimlichkeiten schwer bestimmen; indess konnte
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man sie bezeichnen als bestehend aus einer hyalinen, elastischen Masse,
die aussen glatt, innen mit stachelartigen Fortsiitzen versehen ist; letztere
sind nichts anderes als Trabekeln des darunterliegenden Spongioplasmas.
Diese sehr diinne Membran umgiebt auch den Axenzylinder und
die Dendriten; hier verfeinert sie sich wahrscheinlich noch weiter.
Bestimmter als durch die direkte Beobachtung wird ihre Existenz
erwiesen durch den Widerstand, welchen die Zellkontur dem Strom der
intraprotoplasmatischen Fliissigkeit bietet. Ich filhre zu diesem Zweck
zwei Tatsachen an, welche durch die Beobachtung leicht zu be-
stiatigen sind. .
Sehr hiufig, wenn Fig. 21.
die Gehirnzellen in ab-
solutem Alkohol fixiert
sind, verschieben sich
die chromatischen Gra-
nulationen des Proto-
plasmas vom Scheitel
bis zur Basis der Zelle,
angetrieben durch die

Vehemenz der endos- Zellen des zentralen oder vorderen Kerns des Nervus acusticus.
motischen Stréme, und Nissls Methode.

bilden an dem unteren &, Membran; ¢, chromatische Substanz, in den tiefen Teil der Zelle
Ran de der Zelle eine zurtickgedringt und durch die Membran festgehalten.
basophile, fast homogen firbbare Masse, welche in ihrer Bewegung nach
der Tiefe durch ein festes und kontinuierliches Hindernis aufgehalten
worden ist; dies kann nichts anderes sein als die Membran.

Ausser dieser Erscheinung, iiber deren Bedeutung ich in meinem
grossen Werke iiber die Nervenzentren?’) einiges bemerkt habe, giebt es
noch eine nicht weniger wichtige, die in einer Arbeit iiber die Wirkung
des Methylenblau auf die Zellen der plexiformen Schicht des Gehirns )
beschrieben ist. Bekanntlich bilden unter dem Einflusse der Luft und
anderer Momente die mit der Ehrlichschen Methode gefirbten Dendriten
starke Varikosititen, und es entsteht innerhalb jeder einzelnen Ver-
dickung eine betrichtliche Anhiufung cyanophiler Substanz neben einer
durchsichtigen Vakuole. Wenn die Spannung der Fliissigkeit der

6

Cajal, Studien tiber die Hirnrinde. 5. Heft.
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Varikositit eine massige ist, so ist ihre Kontur glatt und die Membran
giebt nicht nach; aber sobald der innere Druck sich steigert, so berstet
die Peripherie der Varikositit, und die cyanophile Masse ergiesst sich
nach aussen und durchtrinkt die benachbarten Nerventeile. Dieses
eigenartige Phinomen, das ich als Cyanophilorhagie bezeichnet habe,
verbunden mit dem Auftreten einer kleinen Offnung oder Unterbrechung
in der Kontur der erwihnten Verdickung, heweist die Gegenwart eines
diinnen und elastischen Hiutchens in der Umgebung der Dendriten, das
durch die Gewalt der oberflichlichen Spannung zerriss. Meines Er-
achtens sind die Kollateralstacheln der Dendriten, an deren abgerun-
detem Ende man ein Depot von cyanophiler Substanz sieht, ebenfalls
mit einer membrandsen Kontur umgeben.

Perizellulires Netz von Golgi. — Die Untersuchungen dieses
Gelehrten’®), welche von Bethe®’), mir®!), Donaggio®?), Meyer und
anderen bestitigt und erweitert wurden, lenkten die Aufmerksamkeit
der Neurologen auf die Existenz eines dichten, abgeflachten Netzes mit
engen und fast runden Maschen, das sich iiber den Zellkérper und das
Anfangsstiick der Dendriten erstreckt. Es befindet sich an den grossen
Nervenzellen (motorische Zellen des Riickenmarks, Purkinjesche
Zellen des Kleinhirns usw.). Dieses perizellulire Netz wurde zuerst
mit der modifizierten Golgischen Methode, spiter mit der Betheschen
Neurofibrillenmethode und zuletzt mit der von Donaggio (verdiinnte
Methylenblaulésung) dargestellt.

Ich selbst*) habe schon vor Golgi dieses Netz an den Gehirn-

*) Simtliche Autoren schreiben Golgi die Entdeckung dieses oberflichlichen
Netzes zu. Ich will nicht leugnen, dass wir ibm die erstc exakte Beschreibung
dieser perizelluliren Einorichtung verdanken. Aber die anatomische Tatsache
war schon ein Jahr vor Golgi von mir mitgeteilt worden, was der Leser aus folgen-
der Stelle mciner Arbeit iiber die Gehirnzellen mit kurzem Axenzylinder
ersehen kann: ,Manchmal (es ist die Rede von der Technik der Ehrlichschen Me-
thode beim Gehirn) lagert sich das Methylenblau nicht mehr an der Oberfliche (Fixie-
rung nach Bethe) der Zellen ab; es erscheint eine blaue, mit hellen Vakuolen besiite
Membran, Dieses rotikulire Aussehen ist oft sehr schén an den Pyra-
midenzellen, die mittelst Befeuchtung frischer senkrechter Schnitte gefirbt sind.
Ich wage jedoch ohne weitere Untersuchungen nicht daraus auf eine fibrillire und
retikulire Stroktur der feinen Decke der Nervenzellen zu schliessen. Man ersieht
also, dass die Netzbildung schon von mir im Jahre 1897 gesehen worden ist; nur
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zellen beobachtet. Aber erst 1898, nach der Veriffentlichung der Ar-
beiten von Golgi und Bethe, gab ich eine genaue Beschreibung  dieser
Einrichtung, wie sie sich im Katzengehirn mit der Ehrlichschen Methode
darstellen lasst.

Man sieht in Fig. 22 die diionen und homogenen Trabekel, die
engen, meist abgerundeten oder ovalen Maschen und hier und da einen
Stachel, der im rechten Fig. 22.

‘Winkel aus dem Netz
entspringt und in ge-
ringer Entfernung spitz
endet. Im Anfangsteil
der Dendriten verblas-
sen und verschwinden
die Trabekel allmihlich.

Diese Netze zeigen
sich nicht an allen Zel-
len, sondern an denen,
welche, weil sehr stark
von dem Methylenblau
ergriffen, vielleicht ge-
rade im Moment der
Injektion des Reagens
abgestorben sind. Bei

meinen Priparaten ge-
hort die Mehrzahl der

Zellen mit kurzem Axenzylinder aus dem Gehirn der aus-
Zellen, welche das gowachsenen Katze.
Go]gi-Netz zeigen, aus- Perizellulires Netz nach der Ehrlichschen Methode gefirbt;
. . Fixierung nach Bethe.
schliesslich dem Typus
mit kurzem Axenzylinder an (vereinzelt auch der Kategorie mit auf-
steigendem Axenzylinder).

In den letzten Jahren haben Bethe®), Nissl®¥) und Meyer®), der
Ansicht Golgis, der meinigen wie derjenigen Donaggios und Helds
widersprechend, behauptet, dass das genannte perizellulire Netz eine
war ich damals iiber ihre Bedeutung im Zweifel. Siehe: Die Zellen mit kurzem Axen-

zylinder der Molekularschicht des Gehirns. Rev. trim. micrograph. Tom. II, 1897,
6*
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terminale Anordnung der Nervenverzweigungen darstellt, d. h. die Nerven-
nester, welche ich vor einiger Zeit gefunden habe, und die nicht ge-
flechtartig sein sollen, wie wir alle glauben, sondern geradezu retikuliert.
Bethe nimmt ausserdem an, allerdings in hypothetischer Form und mit
vielen Reserven, dass die Knoten des erwihnten Reticulums mit den
Neurofibrillen des Inneren des Protoplasmas verkniipft sind, eine Ansicht,
die ich auch an den von dem Strassburger Physiologen gefertigten
Priparaten nicht bestitigt fand.*)

Schon Held bemerkt richtig, dass die Nervenverzweigungen in
keiner Kontinuititsverbindung mit dem Golgi-Netz®) stehen, dessen
Maschen -gerade die Nervenendistchen enthalten; er neigt dazu, das
perizellulire Reticulum zu betrachten ,als einen Abkémmling der Neu-
roglia®. [Eine gleiche Meinung vertritt Donaggio®). Meine sorgfiltigen
Studien dieser Frage gestatten mir ebenfalls die nervose Natur des Golgi-
Netzes®®) abzulehnen. Die Haupttatsachen gegen die Hypothese von
Bethe und Nissl sind:

a) In den Priparaten nach der Methode von Bethe (Verfahren mit
Toluidinblau und Ammoniummolybdat) erscheinen die Nervenendzweige
niemals gefirbt. Und wenn, was selten der Fall ist, gleichzeitig die
Golgi-Netze und die Neurofibrillen sich gefirbt zeigen, so ist es ebenso
wenig moglich, die Continuitit zwischen diesen beiden Gebilden zu be-
obachten.

b) In den Priparaten nach Donaggios Methode, welche eine betricht-
liche Vervollkommnung der Betheschen darstellt, erscheinen die (3olgi-
Netze ebenfalls unabhingig von den Neurofibrillen und Nervenendfasern.

c¢) Sehr gute Priparate, die ich mit der Ehrlichschen Methode an-
gefertigt habe (Fixation mit Ammoniummolybdat, voraufgehende Injektion
von konzentrierter Losung von Methylenblau), und wobei die Golgi-Netze
dunkelblau erschienen, zeigten ebensowenig eine Kontinuitit zwischen
diesem Netz und den Nervenendverzweigungen, die anderseits sich
nie im Gehirn firben. Und wenngleich Meyer unter Anwendung eines

*) Nachdem Bethe die Licbenswiirdigkeit hatte, mir einige gute Praparate seiner
Methode zu senden, habe ich mich davon dberzeugt, dass seine Beschreibung der
Verbindnngen der Neurofibrillen mit dem oberflichlichen Netze vollig der objek-
tiven Grundlage entbehrt.
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dem meinigen sehr dhnlichen Verfahrens diese Verbindungen beschrieben
hat, so braucht man nur seine Figuren zu priifen, um zu verstehen,
dass dieser Forscher als zum Netz leitende Nervenfaser einen jener
ausstrahlenden Stacheln angesehen hat, die von mir beobachtet und
von Donaggio und Held in gleicher Weise bestitigt worden sind; Stacheln,
die, wir wiederholen, keine Kontinuititsverbindung mit Nervenendver-
zweigungen besitzen. Ich fiige noch hinzu, dass die gemau nach dem
Verfahren von S. Meyer ausgefiihrten Priparate im Einzelnen nicht
mehr zeigen als meine eigenen. ‘

d) Die Golgi-Netze, mit welcher Methode man sie auch firbe, er-
innern in nichts an das Aussehen der Nervenendnester, d. h. sie sind
nicht granuliert noch besitzen sie Varikosititen oder Vakuolen oder Ein-
schniirungen oder fadenformige Verschmilerungen, noch endlich irgend
eines der den Endverzweigungen der Axenzylinder eigentiimlichen mor-
phologischen und strukturellen Merkmale. Dagegen zeigen sie eine
grosse Regelmissigkeit der Anordnung und ein hyalines Aussehen, das sich
ganz und gar mit dem der Fiden eines fibrinssen Netzes vergleichen lasst.

e) Endlich spricht gegen die Vermutung Bethes beziiglich der Kon-
tinuitit zwischen dem Golgi-Netz und den intra- oder extraprotoplas-
matischen Neurofibrillen ein absolut konstanter negativer Umstand: die
Unmoéglichkeit, die Trabekeln dieses Netzes mit den spezifischen Neuro-
fibrillen-Methoden, wie mit reduziertem Silbernitrat, mit der Bielschowsky-
schen, der Rossischen, der Jorisschen und selbst der Donaggioschen
Formel fiir die Neurofibrillen zu firben. Sehr bemerkenswert ist es, dass
mein Verfahren, das einzige der neurofibrilliren Methoden, das die Firbung
zahlreicher perizellulirer Nervenverzweigungen gestattet (von welchen
sie ebenso schone und schonere Transparentbilder als die bei der Golgi-
Methode gefertigten erméglicht), weder schwach noch stark das peri-
somatische Netz des Gelehrten von Pavia firbt.

Schlussfolgerung: Wenn es nach dem gegenwirtigen Stande unseres
Wissens auch nicht moglich ist, eine bestimmte Ansicht iiber die Be-
deutung der Golgi-Netze auszusprechen, so neige ich doch auf Grund
einer Reihe von Umstinden, die wir hier nicht weiter ausfiihren kénnen,
dazu, sie als das Resultat einer postmortalen Koagulation anzusehen,
die an irgendeinem Proteinstoff des perizelluliren Raumes und der
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interdendritischen R#ume der grauen Substanz durch die fixierenden
Agentien bewirkt wurde. Dies soll kein dogmatischer und endgiiltiger
Lehrsatz sein, und andere Hypothesen sind daher nicht ausgeschlossen;
unter diesen wiirden wir, wenn es eines Tages die Priexistenz des er-
wihnten Reticulums nachzuweisen gelingen sollte, derjenigen den Vor-
zug geben, welche ihm eine Rolle als Konduktor und die Aufgabe zu-
schreibt, durch bestimmte Stellen der Membran die durch die Nerven-
endverzweigungen zugefilhrten Strome zum Zellkérper passieren zu
lassen. Aber fiir jetzt sind wir noch weit von dem Nachweis eutfernt,
dass diese Nester (die sicherlich etwas denen dhneln, welche die Bethe-
sche Methode im Innern der Kapillaren und
in der weissen Substanz firbt) im Leben vor-
handen sind.

Der Kern. Bekanntlich liegt bei den
Gehirnpyramiden der Kern oft in dem Zentrum
des Protoplasmas und ist kuglig, ovoid und
selbst dreieckig mit gebogenen Winkeln. Sein
Umfang steht in keinem bestimmten Verhiltnis

zu dem des Zellkdrpers. So fiillt der Kern fast

Ne‘::::z:l‘l‘:’;;':;‘:;’;e(,f:;:“;‘l':e“ den ganzen Korper bei den kleinen Pyramiden

Kaninchens. und den Koérnern, deren Protoplasma sparlich

a, K;‘:z:sei';ff::he:; b;c'::::;l;l:g:: ist, wihrend er bei den Riesenpyramiden nur

Korper. einen Teil desselben einnimmt, es sei denn, dass
gein absoluter Umfang hinreichend gross ist.

Hinlianglich erforscht sind die Bestandteile des Kerns der Nerven-
zelle, um hierbei linger zu verweilen. Wir wollen daher nicht sprechen
von der Membran, dem blassen, intranukleiren Netz, dem Kernsaft, deren
Eigenschaften anscheinend von den entsprechenden Teilen anderer Ge-
webselemente nicht verschieden sind. Ich erwdhne hier nur den Nu-
cleolus und die accessorischen Korper, beziiglich deren die Silbernitrat-
methode einige nicht uninteressante Aufschliisse gibt.

Untersucht man die Kerne an Priparaten, die mit basischen Anilin-
farben*) oder in Mischungen dieser mit sauren gefirbt sind, so be-

Fig. 23.

*) Die Untersuchungen von Levi®), Lenhossek®) und andern haben gezeigt,
dass die Substanz, aus welcher der Nucleolus zusammengesetzt ist, nicht eigentlich
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merkt man, dass bei der Mehrzahl der Neurone des menschlichen
Gehirns der Nucleolus nur einfach vertreten, kuglig und homogen ge-
firbt ist. Jedoch bei den kleinen Pyramiden, den Kornern und man-
chen Zellen anscheinend mit kurzem Axenzylinder kommen auch zwei,
selten drei Nucleoli vor. Diese Mehrheit des Nucleolus zeigt sich be-
sonders beim Kaninchen und der Maus, bei denen man nicht selten zwei
Nucleoli auch in den Riesenpyramiden findet. Gewdhnlich ist bei dem
Vorhandensein von zwei oder drei Nucleoli einer grésser als die andern.

Es ist unmoglich, die Textur der Nucleoli in solchen Priparaten
zu bestimmen. Nur ab und zu hebt sich eine etwas ungleichmissige
Kontur ab, und vereinzelt findet sich in der basiphilen Masse eine
Vakuole. Silbernitratpriparate dagegen zeigen mit grosser Klarheit, dass
der Nucleolus ein Aggregat von durch eine homogene, intergranulire
Substanz voneinander getrennten, Mikrokokken #hnlichen Kiigelchen
ist. Wahrscheinlich stellt jedes dieser Kiigelchen, die sich dunkel-
kaffeebraun oder gelblichrot firben, ein Chromatinstibchen oder ein
Chromosoma der gewdhnlichen Zellen dar (Fig. 23).

Zahl und Volumen der Nucleolus-Kiigelchen variieren sehr nach
den Tieren und der Groésse des Nucleolus. Bei den grossen Pyramiden
des Menschen sind die nukleoliren Kérner sehr zart und sehr zahlreich,
vielleicht 25 bis 80. Mit der Verminderung des Volums der Zelle ver-
ringert sich die Menge der Kiigelchen, und zwar bis zu 4 oder 6 (bei
den kleinen Pyramiden), wihrend gleichzeitig der Durchmesser etwas
zunimmt. Wie schon bemerkt, ist es die Regel, dass siimtliche Granula
eine einzige Masse bilden. Die gleichen Verhiltnisse finden sich beim
Hund und Affen.

Bei den kleinen Siugetieren (Kaninchen, Meerschweinchen, Maus etc.)

_sind die Kiigelchen griosser und weniger zahlreich. Bei den grossen Pyra-
miden sind es vielleicht nicht mehr als 12 bis 14, und bei den kleinen
Zellen der zweiten Schicht enthiilt der grosste Nucleolus selten vier Korner.

das Nuklein ist, sondern ein besonderer Stoff, der sich ebenso mit den basischen
Anilinfarben wie mit sauren firbt. Nach Levi soll sich in der Umgebung des Nucleolus
eine Rinde oder Bedachung befinden, die von einer rein basiphilen und fiir das
Methylengriin der Biondischen Fliissigkeit emp(énglichen Substanz gebildet ist. Im
menschlichen Gehirn vermochte ich diese rein basiphile Decke nicht zu finden.
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Die kleinsten Nucleoli endlich bestehen nur aus einem oder zwei fast
nie vollig reguliren Kiigelchen. Ich habe schon gesagt, dass bei diesen
Tieren in der Regel zwei oder drei Nucleoli vorhanden sind. Zum
Vergleich stelle ich in Fig. 29 die basiphilen Granula dar, welche das
Silbernitrat in den Neurogliazellen firbt; es sind ihrer 4 bis 6, sehr
zart und iiber den ganzen Kernsaft verstreut, und sie bilden niemals
Konglomerate.

Ubrigens wurden diese eigentiimlichen Kugeln des Nucleolus schon
von Ruzicka®) an einigen sensiblen Ganglienzellen mittelst eines be-
sonderen Methylenblauverfahrens gefirbt. Auch Holmgren?®) hat sie
an den Nervenzellen von Acanthias nachgewiesen. Meine Beob-
achtungen an S#ugetieren, Reptilien und Vogeln®') sowie diejenigen
Tellos®?) bestitigen die Allgemeinheit der Einrichtung, deren Wichtigkeit
niemand leugnen kann. Ich bemerkte bereits, dass zwischen den
Kiigelchen eine besondere homogene Substanz liegt, mittelst deren sie
einen abgerundeten Haufen bilden. Diese hyaline Substanz hilt das
Silber sehr schwach fest und fiarbt sich gelb oder strohgelb und zwar
immer intensiver als der Kernsaft.

Accessorische Korper. Neben dem Nucleolus fiarbt das Silber-
nitrat (bei Alkoholfixierung) oft einige Kiigelchen, die gewohnlich grosser
als die nukleoliren und unregelmissig im Kernsaft verstreut sind. Diese
Korner firben sich stirker als die Nucleoli in den zuvor mit Alkohol
fixierten Priparaten, im Gegensatz zu dem Verhalten in den ausschliess-
lich mit Silbernitrat behandelten, in welchen sie blass erscheinen und
gelb oder dunkelgrau gefirbt sind. Sind die Zellen voluminés, so fehlen
die accessorischen Korper, was wahrscheinlich nicht durch ihren wirk-
lichen Mangel bedingt ist, sondern durch das erschwerte Eindringen des
Silberreagens.

Uber die Bedeutung dieser Korper wissen wir nichts; ihre Zahl,
Grosse und Verteilungsart wechseln sehr bei den verschiedenen Neuron-
typen und den verschiedenen Tieren. Sicher scheint nur, dass ihre
chemische Zusammensetzung eine andere ist als die der Nucleoli. Ausser
den schon erwihnten Unterschieden der Firbung bei Silbernitrat wider-
stehen die accessorischen Kérper der Einwirkung von Ammoniakformol
und Ammoniakalkohol, welche die nukleoliren Kiigelchen veréindern und
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sogar aufzulosen vermigen. Vielleicht entsprechen diese Koérner den
nukleiren Bioblasten von Altmann, acidophilen Granulationen, welche
von Held?®) und Levi®) bei den Nervenzellen bestitigt wurden. Hin-
gegen idhneln sie in keiner Beziehung den grossen acidophilen Kugeln
(paranukleiren Korperchen),
welche Marinesco®) unter
Anwendung der Romanow-
skyschen Methode in den
Kernen der Substantia
nigra und des Locus coe-
ruleus entdeckt hat, deren
einer bis zwei vorhanden
sind und deren Durchmesser
grosser sein kann als der
des Nucleolus. b

‘Weniger klar und be-
stimmt als die nukleoldren
Koérner und die accessori- .
schen Korper firbt Silber-
nitrat manchmal in gelblichem
oder rétlichem Tone andere
Korner, die zahlreicher sind .
als die vorhergehenden und a’
oft lings der blassen Trabe-
keln des nukleiren Netzes
zu unregelmissigen Reihen

Fig. 24.

. Riesenpyramide der motorischen Region des erwachsenen
und Haufen angeordnet sind. Menschen,

Zwischen ihnen scheint eine a, Axenzylinder; b, supranuclesre Spindeln; d, Neuroglia-
foin gra.nulie rte Masse, yer- zelle; e, basiphile oberflichliche Granulation.
mutlich ein Proteinniederschlag, zu existieren. Sind diese blassen Kiigel-
chen vielleicht die Oedematinkérner von Reinke?

Das Protoplasma. Das Protoplasma der Gehirnpyramiden umfasst
wie bei jedem Neuron folgende Bestandteile: die Nissl-Schollen, die
Kanile von Golgi-Holmgren, das Spongioplasma, das Pigment
und das Neurofibrillirnetz.
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Schollen und Kérner von Nissl. Diese seit den Arbeiten von
Nissl wohlbekannten, von allen Neurologen bestitigten Gebilde sind in
den Gehirnpyramiden viel weniger deutlich als in den grossen Zellen
des Riickenmarks, des verlingerten Markes und des Kleinhirns. Trotz-
dem kann man sie an allen Pyramiden, selbst den kleinsten, beobachten,
wo sie zu feinen, basiphilen, iiber das Spongioplasma verstreuten und
unterhalb der Membran zu Flecken oder kleinen Haufen vereinten
Kornern reduziert erscheinen. Wie ich an verschiedenen Stellen dieses
Buches auseinandergesetzt habe, sind die Kornerzellen wie dic kleinen
Zellen mit kurzem Axenzylinder sehr arm an Nissl-Granulationen, bei
mancher dieser Zellen (doppeltgebiischelte Zellen, Zwergzcllen mit
kurzem Axenzylinder) scheinen sie ganz zu fehlen. Ich erinnere daran,
dass die Schollen und Kérner von Nissl nur im Zellkérper und im An-
fang der Dendriten vorhanden sind; im Radiédrschaft setzen sie sich noch
etwas weiter fort, reichen aber nie bis in das Endbiischel. Wic Schaffer
und Simarro vor einiger Zeit nachgewiesen haben, ist der Axcnzylinder
wie sein Anfangskegel frei von basiphilen Granulationen.

Threm Umfang nach kann man die basiphilen Nisslschen Gebilde
einteilen in chromatophile Spindeln oder Schollen und in verstreute
Koronchen. Bei den grossen Zellen beobachtet man beide Formen ; bei
den kleinen Pyramiden pflegen sich nur basiphile, fast gleichférmig iiber
das Spongioplasma verbreitete Granulationen zu finden. ‘

In Fig. 24 stelle ich die Gesamtheit der Schollen und Granu-
lationen von Nissl in einer grossen Pyramide aus der motorischen
Region des menschlichen Gehirns dar. Man sieht, dass die Spindeln
und Schollen bestimmte Stellen des Spongioplasmas bevorzugen, die, wie
wir spiter sehen werden, mit den Punkten korrespondieren, wo keine
Neurofibrillen existieren oder das Neurofibrillennetz schwach und arm
an Fiden ist. Bei der Untersuchung mit einer guten apochromatischen
Linse erscheint jede Scholle in Gestalt einer fein granulierten lanzett-
formigen oder polygonalen Masse, die mit Stacheln besetzt ist. An
diese heften sich die blassen Trabekeln des Spongioplasmas. Wie ich®8)
vor einiger Zeit dargetan habe, ist das Innere der Spindel nicht massiv,
sondern beherbergt eine Unzahl feiner Vakuolen, deren Scheidew#nde
Trabekeln des Spongioplasmas darstellen. Letztere sind unter sich ver-
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wickelt und fast verschmolzen durch die Ablagerung der basiphilen Kérner.
Bekanntlich verkiirzen sich diese in den Dendriten sehr verlingerten
Spindeln an der Peripherie des Korpers und nehmen in der Nihe des
Kerns jenes Aussehen unregelmissiger Mosaikstiicke an, das von Len-
hossek mit den Flecken des Tigerfells verglichen hat (Tigroidsubstanz).
Zwischen den grossen und konstanten Schollen ist die kegelférmige
supranuklesre Kapuze (Fig. 24) zu erwihnen, und die in dem spitzen
Winkel der dendritischen Dichotomien gelegenen dreieckigen Massen.
Auch pflegen dicke Flecken und Klumpen unter der Zellmembran nicht
zu fehlen: die einzige Stelle, wo bedeutende basiphile Haufen sich in
den mittelgrossen Nervenzellen zeigen,

Zwischen den Chromatinschollen erscheint in Nisslpriparaten ein
blasses, deutlich retikuliertes Geriist, das diese Granula unter sich und
mit der Zellmembran verbindet. Sollte dieses Trabekelsystem, das vor
einigen Jahren von allen Autoren, die zum Studium der Neurone
basische und saure Anilinfarben verwendeten, beschrieben worden ist,
vielleicht ein wirkliches Organ des Protoplasmas darstellen, oder ist es
vielmehr als ein Kunstprodukt, als Wirkung der Koagulation eines
Eiweisskorpers des Neuroplasmas an dem Neurofibrillirnetz zu betrachten?

Auf den ersten Blick und wenn man oberflichlich ein nach der Nissl-
Methode gefirbtes Priparat mit einem anderen mit einer Neurofibrillen-
methode behandelten vergleicht, ist man versucht, beide Netze, das
spongioplasmatische und das neurofibrillire, zu identifizieren. Jedoch
eine sorgfiltige Untersuchung enthiillt wichtige Unterschiede. Wie wir
spiter sehen werden, besitzt das Neurofibrillengeriist lange und der
Linge nach zu Biindeln angeordnete Fiaden, welche in Nissl-Priparaten
ginzlich fehlen. Diese besitzen dagegen ein System kurzer anastomo-
sierender Trabekeln, welche sowohl an der Kernmembran wie an der
Zellmembran befestigt sind, Trabekeln, von denen man an Zellen, deren
Neurofibrillen gefirbt sind, keine Spur sieht.

Ausserdem habe ich an den grossen Zellen des Riickenmarks, dessen
Neurofibrillengeriist durch Silbernitrat gefirbt wurde, mehr als einmal
ein System von blass gefirbten Platten oder Winden gesehen, welche
durch eine Art Schwamm hyaliner Substanz gebildet wurden, in deren
Innerm, wie von einer Mauer -eingefasst, die Neurofibrillen liegen.
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Schliesslich nehmen bei vielen Zellen von Wirbeltieren und namentlich
von wirboellosen Tieren (besonders bei Hirudo) die Neurofibrillen nur ein
boschriinktes Feld des Protoplasmas ein, und es bleiben grosse, mit einer
blassen Substanz gefiillte Zwischenriume, in denen nur undeutlich ein
Netzwork von Biilkchen zum Vorschein kommt. Etwas Analoges ist
der Fall bei den friih-
embryonalen sensiblen
Zellen der Siiugetiere.

Auf Grund aller
dieser Beobachtungen
neige ich zu der An-

Fig. 25.

nahme, dass ausser

dem Ncurofibrillen-

netz ein System von

Platten oder kurzen

Trabekeln existiert,

( das von einer fiir die

Neurofibrillenmetho-

den wie fiir die ba-

sischen Anilinfarben

unfirbbaren Substanz

gebildet wird. In

diesem Spongioplasma

diirften die Neuro-

fibrillen und die Chro-

Golgl-Holmgrensche Kanile dor Pyramidensellen des Gehiras eins  Matinspindeln enthal-

ansgewachsenen Kanincheas. ten sein. Es ist auch

A x‘:;;\;:mtmk:: ;,:.‘ Neta, dquatoriell betrachtet: C, Cri- magli ch, dass der Ein-

fluss der koagulieren-

den Reagentien dieses blasse Geriist kompliziert und verdeckt, indem zu

ciner priaexistierenden Einrichtung kiinstliche, post mortem entstandene

Proteinablagerungen  treten.  Chrigens erfordert dieser Punkt erneute
Untersuchungen.

Golgi-Holmgrensche Kanile. Als Golgi™ ™) vor einigen Jahren

solne etwas modifizierte Methode auf die Untersuchung der Ganglien-
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zellen des Riickenmarks anwandte, fand er in deren Protoplasma und
in der Nahe des Kerns einen netzartigen, von kurzen, soliden Trabekeln
gebildeten Kranz. Diese Trabekeln waren unabhiingig vom Spongioplasma
und ohne Beziehung zu dem Kern noch zur Zellmembran. Dieses eigen-
tiimliche System von anastomosierten Trabekeln, das er inneren Netz-
apparat nannte, wurde an verschiedenen nervisen und driisigen Typen
von Veratti, Sala und Negri bestitigt.

In den letzten Jahren aber hat sich dank den Beobachtungen von
Holmgren®” %), Retzius!’?) und Studnicka®®) die Ansicht iiber das er-
wihnte Netz geindert, und es iiberwiegt die Idee, dass der interessante
von Golgi entdeckte Apparat nichts anderes ist als ein System von
inneren Hohlen oder Rohren, die mit nutritiver Fliissigkeit gefiillt sind
und vielleicht mit den #ussern Plasmariumen in kontinuierlicher Ver-
bindung stehen. Holmgren, der diesem Punkte eine besondere Auf-
merksamkeit und zahlreiche Arbeiten gewidmet hat, fiigt noch eine Auf-
fassung hinzu, die bis jetzt wenigstens fiir die Mehrzahl der Nervenzellen
noch keine Bestitigung gefunden hat: danach dringen in das Innere der
erwihnten intraprotoplasmatischen Sinus die Fortsitze einer besonderen
Art nutritiver Zellen, die in der Nihe des Neuron liegen und wahr-
scheinlich Neurogliazellen sind (Theorie des Neurospongiums).

Meine mit der Silbernitratmethode sowohl bei den Neuronen wie
bei den Epithelialzellen der wirbellosen und der Wirbeltiere ausgefiihrten
Untersuchungen lassen mich annehmen, dass in der Tat der Netzapparat
von Golgi ein System von intraprotoplasmatischen Héhlen oder Rohren
darstellt, die vielleicht bei allen grossen Zellen der Tiere konstant sind.
Jedoch habe ich, in Ubereinstimmung mit den von den Beobachtern
der italienischen Schule!®) gewonnenen Resultaten und den neuesten von
Kopsch!%) und Misch%), keine Kommunikation mit der Umgebung auf-
finden kénnen®s 1%): ich vermute, dass die von Holmgren beschriebenen
Zellen des Neurospongiums eine ausnahmsweise Einrichtung der
Ganglien der Gasteropoden oder anderer Tiere bilden, die sich heut-
zutage noch nicht fiir die hoheren Wirbeltiere verallgemeinern lisst.
Ich bestreite indes nicht, dass bei vielen Epithelzellen nach aussen
kommunizierende Rohren vorhanden sind, da ich®!) selbst und mein
Assistent Sanchez!%®) sie bei verschiedenen wirbellosen Tieren ge-
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funden haben. Aber da ich niemals die Verbindung der erwihnten
Berieselungskanile mit dem Golgischen Netz beobachiet habe, so glaube
ich, dass es sich um verschiedene und auch mit verschiedenen Funktionen
verkniipfte Dinge handelt. Nach meiner Meinung stellen diese trichter-
féormig an der Zellperipherie endenden, im Darmepithel von Hirudo und
gewissen Krustazeen so zahlreich vorhandenen Kanile einen echten Er-
nihrungsapparat dar, der mit den Lymphriumen in Verbindung steht,
wihrend der Golgi-Holmgrensche Apparat ein geschlossenes Kanalsystem
bildet, vielleicht homolog dem komplizierten kontraktilen Blischen
der Infusorien, das etwas wie der Digestivapparat der Zelle sein diirfte.

Ich iibergehe jedoch die Bedeutung des Golgischen Apparates und
sein Verhalten bei den verschiedenen Geweben der Wirbeltiere und
der wirbellosen und bemerke noch etwas iiber seine Beziehung zu den
Gehirnpyramiden, wo er von Soukanoff!®) mit dem Golgi-Verfahren
und von mir?!) mit der neuen Silbermethode gefiirbt worden ist.

In Fig. 25 stelle ich die intraprotoplasmatischen Sinus dar, so
wie sie in der Gehirnrinde des erwachsenen Kaninchens zu sehen sind.
Man bemerkt ihre relative Feinheit, da sie oft in der Umgebung des
Kerns ein flaches Netz bilden, ein Netz, dessen gewundene Trabekeln
manchmal breite und polygonale Maschen, andermal enge und fast
runde Riume begrenzen. Bei den etwas grosseren Pyramidenzellen ist
dieses Netz komplizierter, dicker und zeigt konstant eine starke Ver-
lingerung oder ein doppeltes Trabekel, das sich in den Radiirfortsatz
begibt, wo es sackartig zu enden scheint. Weniger hiufig beobachtet
man eine nach den Basilardendriten gerichtete Verlingerung oder
Schlinge des Rohrenapparats, die aber nicht in deren Inneres eindringt.
Die oberflichlichen Schichten des Protoplasmas haben keine Rohren.
“Wie man ersieht, stimmt meine Beschreibung im wesentlichen mit der
von Soukanoff trotz der Verschiedenheit der angewandten Methoden
iiberein.

In derselben Figur bietet der Kern eine besondere Eigentiimlichkeit:
ein sehr diinnes Stibchen, welches das Silbernitrat sehr deutlich firbt,
wenn es in schwachen Losungen angewendet wurde. Dieses F#adchen,
schon von Mann, Lenhossek und Holmgren beobachtet, stellt wahr-
scheinlich ein Kristalloid der Nervenzelle dar.
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Pigment. — Die Pyramiden des erwachsenen und besonders des
bejahrten Menschen enthalten Konglomerate eines gelblichen, braunen
oder sogar schwarzen Pigments. Es besteht aus bald runden, bald
unregelmissigen, oft innerhalb des Haufens zu Gruppen oder selbst zu
Paaren vereinigten Koérnern.

Die Lage des Farbstoffkonglomerats wechselt. Bei den Zellen
A, B der Fig. 31, einem 50jihrigen Manne entstammend, befinden sich
die Pigmentkérner zuweilen unterhalb des Kerns und etwas seitlich,
um dem Neurofibrillenbiindel, das vom Kern zum Axenzylinder zieht,
einen Durchgang zu lassen, zuweilen im seitlichen Teil des Korpers in
der Hohe des Kerns oder etwas weiter oben (Fig. 31 C, D).

In den Gehirnpyramiden scheinen jene grossen acidophilen Kérner
nicht zu existieren, welche verschiedene Autoren im Protoplasma der grossen
Ganglienzellen, besonders der sensiblen, sympathischen, und der Zellen
des Locus coeruleus gefunden haben. Bis jetzt wenigstens hat das
Bendasche Verfahren, von Olmer!'®) mit gutem Erfolg zu ihrer Férbung
benutzt, sowie das von Romanowski, mit welchem Marinesco®¥) bei der
Untersuchung dieser grossen Protoplasma-Kugeln in den Ganglien und
dem Locus coeruleus schone Resultate erzielte, mir nicht gestattet,
in den menschlichen Pyramiden acidophile oder acido-basiphile Proto-
plasmagebilde oder -einschliessungen zu finden. Dagegen zeigten sie
sich mir sehr zahlreich in den Zellen des Riickenmarks und verlingerten
Marks des alten Hundes, wo ich sie sehr deutlich mit Goldchloriir
~gefarbt. habe, das sie rotlich erscheinen ldsst (Fixierung der Stiicke
in Alkohol; Schnitte eine Stunde lang in Goldchloriir behandelt, ge-
waschen und der Sonne ausgesetzt in Wasser mit Essigsiure).

Neuroplasma. — Wie bei allen Zellen sind die Maschen des Proto-
plasmanetzes gefiillt mit einer durchscheinenden Fliissigkeit, in welcher
die fixierenden und koagulierenden Agentien Eiweissniederschlige her-
vorrufen. Natiirlich verhindern die Kleinheit der Réume, in welchen
sich diese Fliissigkeit befindet, und die Unméglichkeit, sie im Leben
isoliert zu untersuchen, die Bestimmung ihrer chemische Zusammensetzung,
die sehr kompliziert sein muss. Wir wissen von ihr nichts weiter, als
dass sie wahrscheinlich die fuchsinophilen Granuli Altmanns oder Neu-
rosomas Helds enthilt, sowie eine noch ganz unbekannte Substanz, die
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Fig. 26.

Hirnrinde der ansgewachsenem Katze. Ehrlichsche Methode.

Nur die Zellen mit kurzem Axenzylinder sind gefarbt, ebenso einige Schifte von Pyramiden. — a, Schaft
einer Riesenpyramide; b, ¢, Zellen mit kurzem Axenszylinder.



Die Struktur der Nervenzellen des Gehirns 97

ich als cyanophile bezeichnet habe, weil sie beim Zutritt des Luftsauer-
stoffs das Methylenblau der Ehrlichschen Methode festhilt.

Wenn wir aus der Intensitit der Farbung auf den Reichtum an
cyanophiler Substanz schliessen diirfen, so konnte man behaupten, dass sie
in grosserer Menge in den Zellen mit kurzem Axenzylinder als in den
mit langem existiert und reichlicher in den Dendriten als in dent An-
fangsstiick des Axenzylinders und in den Nervenverzweigungen. Jedoch
wirken bei dem Vorgange der Festhaltung des Methylenblaus ver-
schiedene Bedingungen mit, welche die Intensitit der Fiarbung beein-
flussen und es verhindern, mittelst jenes Phinomens die Menge der fiir
die Plasmafarben empfinglichen Substanz zu bemessen. Dies sind: die
grossere oder geringer Quantitit von in den verschiedenen Abschnitten der
Zelle oder in ihrer Umgebung vorhandenen, das Methylenblau reduzierenden
Substanzen, und die wechselnde Leichtigkeit, mit welcher die Luft zum
Neuronprotoplasma gelangen, die Leukobase oxydieren und die Farbe
wiederherstellen kann. Jedenfalls und soweit das Gehirn in Betracht
kommt, ist die grosse Leichtigkeit und die Intensitit, mit welcher sich alle
grossen und mittelgrossen Zellen mit kurzem Axenzylinder (bei Hund
und Katze) firben, hervorzuheben, sowie die Unmoglichkeit, von einer
Pyramide mehr als den Schaft und das dendritische Endbiischel zu im-
prignieren (Fig. 26, a). Man konnte sagen, dass der Korper und die
Basilardendriten (nicht der Axenzylinder, der sich gut zu firben pflegt)
eine betrichtliche Menge reduzierender Substanzen besitzen oder eine
geringe Menge cyanophiler Substanz. In Fig. 26 zeige ich das Aussehen
eines Stiickes aus der Hirnrinde der Katze, das mit der Ehrlichschen
Methode gefarbt ist. Man beobachtet hier, dass das Methylenblau nicht
nur von den Zellen mit kurzem Axenzylinder (Details Fig. 27), sondern
von den Martinottischen Zellen oder den Zellen mit aufsteigendem
Axenzylinder angezogen worden ist.

Neurofibrillennetz. — Um diese summarische Studie iiber die
Struktur der Gehirnzelle zu beschliessen, will ich nun das Wesentlichste,
was man iiber das vor vielen Jahren von M. Schultze entdeckte, aber
erst in neuester Zeit von S. Apathy!!!) bei den wirbellosen Tieren,
von A. Bethe8%) bei den Siugetieren dargestellte und erforschte Neuro-

fibrillenskelett des Protoplasmas wissen muss, auseinandersetzen.
Cajal, Studien iiber die Hirnrinde, b. Ileft. 7
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FEine Zelle mit kurzem Axenzylinder aus der Hirnrinde der
Katze, nach der Ehrlichschen Methode gefiirbt.

Details des Ursprungs und der Verzweigungen des Axenzylinders.

Es soll hier keine
historische  Darstellung
der Ansichten iiber die
Neurofibrillen und ihre
physiologische Bedeutung
erfolgen. Eine Kritik
derselben haben verschie-
dene moderne Autoren,
besonders Lenhossek!1?),
Donaggio!3), ich®! 114),
van Gehuchten 1),
Retzius 116) Nageotte!1?),
Lugaro!'®), Held %) usw.
gegeben. Hier will ich
nur die auf die Neuro-
fibrillentextur der Ge-
hirnpyramiden beziig-
lichen Punkte erwihnen.

Seit Meynert und den
Neurologen seiner Schule,
die schon auf die fibril-
lire Textur der grossen
motorischen Zellen (Betz-
sche Zellen) hinwiesen,
ist es Bethe gewesen,
der die Kenntnis der
Xeurofibrillen der Ge-
hirnpyramiden geférdert
hat. Auf seine Arbeiten
folgten die Bestitigungen
und Erweiterungen von
mir®?), van Gehuchten!?®),
Biclschowsky !2%), Donag-
gio %), Joris!%3), Rossi’®?)
und Michotte!??). Diese
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Untersuchungen bestitigten nicht allein die fundamentale Tatsache des
Vorhandenseins der Neurofibrillen, sondern brachten noch das interessante
Ergebnis, dass die Neurofibrillen netzartig angeordnet sind, und korri-
gierten wichtige Mingel und Irrtiimer in der Auffassung des Strass-
burger Physiologen.

Es geniigt, einen Blick auf die Fig. 31, 33 u. 34 zu werfen, welche
Pyramidenzellen der menschlichen Rinde reproduzieren, und sie mit der
von Bethe?%) veroffentlichten, von zahlreichen Autoren*) kopierten
Zeichnung zu vergleichen, um zu erkennen, dass dieser Gelehrte mit
seiner Methode nur einen sehr unvollstindigen Teil des Neurofibrillen-
geriists zu firben vermochte. In der erwihnten Figur Bethes (wo man
nur eine Anzahl dicker, glatter, selbstindiger Neurofibrillen sieht, die von
Dendrite zu Dendrite und vom Schaft zum Axenzylinder ziehen) miissen
wir ein theoretisches Schema erblicken, bei welchem die objektiven
Wiedergaben nur einen sehr kleinen Teil ausmachen.

Hier ist wie bei anderen Dingen die Wirklichkeit viel komplizierter
als unsere Auffassung und lisst sich schwer in unsere wissenschaftlichen
Schemata zwingen. Meine Beobachtungen, die mit einem Férbeverfahren
angestellt wurden, das zuverldssiger und ausdrucksvoller ist als das von
Bethe, zeigten mir, dass die Neurofibrillen nicht nur der menschlichen
Pyramiden, sondern sogar die des Kaninchens und der Maus unzihlbare
sind und ein sehr feines und kompliziertes Geriist bilden, in dem es
vollig unmoglich ist, eine Faser quer durch den ganzen Zellkérper zu
verfolgen. Man muss also ginzlich auf die Analyse der wirklichen
Verhaltnisse und Verbindungen dieser Fidchen bei den grossen Pyra-
midenzellen des Menschen verzichten; das Problem ist nur zu lésen,
indem man zuerst, wie ich es getan habe, die embryonalen Pyramiden
(von Hund, Katze) sowie die Pyramiden der ausgewachsenen kleinen
Siugetiere studiert. Beim Menschen wird man gleichwohl interessante
Daten iiber die Disposition der Neurofibrillen erlangen, wenn man die

*) Man betrachte die Fig. 19, D, des Buches von Bethe?*), die in den
Biichern von Edinger, Obersteiner usw. kopiert ist. Ganz dasselbe, eine unvoll-
stindige Imprignierung verratende Aussehen. zeigen auch die Figuren von Biel-
schowsky 129), und es ergibt sich daraus, dass auch dieser Autor nicht die Neuro-
fibrillennetze im Innern des Protoplasmas der Gehirnpyramiden gesehen hat.

7*
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kleinen Pyramiden und die kleinen Zellen der Kornerschichten unter-
sucht. Wir wollen dieses Studium mit den Neurofibrillen der Nager
beginnen.

Neurofibrillen des Kaninchenhirns. — Am besten eignen sich
fiir die Untersuchung die mittelgrossen Pyramiden und polymorphen
Zellen, bei welchen die Protoplasmaschicht und somit die der um den
Kern herum gelegenen Neurofibrillen sehr zart und durchscheinend ist.

Die Untersuchung dieser Zellen mit einem apochromatischen Ob-
jektiv (1,30, 2 mill) ldsst sehr leicht erkennen, dass nicht alle Neuro-
fibrillen dasselbe Aussehen und dieselbe Linge haben. Wie ich in
meiner ersten Arbeit iiber diesen Gegenstand angegeben und wie
es van (Gehuchten, Marinesco, Rossi, Michotte usw. bestitigt haben,
besteht das Geriist aus zwei Arten von Fiden: dicken, langen, die sich
mehr oder weniger kaffeebraun firben und hiufig zu Biindelchen an-
geordnet sind (prim#re Fiaden), die wahrscheinlich den von Bethe
beobachteten und den selbstindigen Fasern von Donaggio entsprechen;
und kurzen, blassen Féden, die Aste der ersteren zu sein scheinen und
vermoge deren alle zusammen ein grosses Netz, ein festes System (die
sekundiren Fiden) bilden. Diese blassen und kurzen Fibrillen sind
besonders deutlich in der Umgebung des Kerns und in der Basilar-
gegend des Zellkérpers; in den Dendriten und dem Radiirschaft iiber-
wiegen die primiren Fiden so sehr und erscheinen sie so dicht, dass es
ganz unmoglich ist, zu unterscheiden, ob zwischen ihnen sekundire
oder anastomotische Neurofibrillen existieren. Diese Netzstruktur des
Zellkorpers ist auch von van Gehuchten, Michotte, Joris und Rossi
beobachtet worden, von letzterem in den menschlichen Pyramiden mit
Hilfe einer besonderen Goldchloriir-Féarbung.

Die Hauptneurofibrillen pflegen gewunden und etwas granuliert zu
sein und sind grossenteils radiir gerichtet; sie bilden verschiedene Ziige
oder Biindel, die durch helle Zwischenrdume getrennt sind, in denen
nur vereinzelte, selbstindige Neurofibrillen und einige sekundire Fiden
zu erkennen sind. Diese Ziige kann man einteilen in einen axialen oder
Hauptzug und in seitliche oder abgeleitete.

Der Hauptzug, welcher bei manchen kleinen Zellen der einzige
gut erkennbare ist, zieht an einer Seite des Kerns vorbei und erstreckt
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aus  dem in der ersten Schicht des Gehirns verzweigten Fortsatz kommt.
Diese Ziige verdichten sich allmadhlich und erzeugen schliesslich in dem
Scheitel des Axenzylinderkegels einen so zusammengedringten und dunklen
Strang, dass seine Bestandteile nicht erkennbar sind; weiterhin wird der
Axenzylinder noch diinner und etwas blass, und zuletzt, im Niveau des
Beginns der Markscheide, verbreitert er sich wieder und nimmt eine
dunkle Farbung und leichte Lingsstreifung an. .

In den Nervenzellen des ausgewachsenen Gehirns ist die Analyse
des Ursprungskegels des Axenzylinders zu schwer, um entscheiden zu
kénnen, ob an dieser Stelle sich die Neurofibrillen darauf beschrinken,
aneinander zu treten, wie Bethe versichert, oder ob die einen mit den
andern anastomosieren und zahlreiche von ihnen (in sehr spitzem
Winkel entsprossene) Aste von Fiden darstellen, die neben dem Axen-
zylinder liegen. Untersucht man aber die Pyramiden des einige Tage
alten Hundes und der Katze, d. h. zu einer Zeit, wo das Geriist noch
wenige Fasern enthilt und sie relativ leicht bis zum Axenzylinder sich
verfolgen lassen, so iiberzeugt man sich unschwer, dass in der Tat im
Niveau desselben eine wirkliche Synthese von Neurofibrillen vermoge
Konvergenz und Verschmelzung der einen mit den anderen besteht.
Die gleiche Anordnung habe ich bei den Mitralzellen des Bulbus olfac-
torius, den Purkinjeschen Zellen des Kleinhirns und vielen anderen
Zellen beobachtet. Uberdies wollen wir nicht vergessen, dass die er-
wihnten Verzweigungen der Axenfasern sich, wie Apathy nachgewiesen
hat, mit absoluter Klarheit in der Ursprungsgegend der Axe bei den
wirbellosen Tieren zeigen (Ganglienzellen von Hirudo und Lumbricus).

Die beschriebene Reduktion der Neurofibrillen des Axenzylinders
erreicht gelegentlich einen solchen Grad, dass es unmoglich ist, an der
Kegelspitze des Nervenfortsatzes mehr als eine Neurofibrille zu sehen.
In dieser Beziehung ist sehr interessant das Verhalten bei den Stern-
zellen des Kleinhirns (Korbzellen). Nach meinen neuesten Unter-
suchungen!®) verwandelt sich die #usserst zarte und fast unsichtbare
Neurofibrille, auf die der Nervenfortsatz an der Kegelspitze reduziert
bleibt, alsbald durch Verzweigung und Hypertrophie in ein starkes
Biindel von Neurofibrillen, die sich im Niveau der Nervenendver-
zweigungen noch vervielfiltigen (Fig. 37),
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Wahrscheinlich existieren be-
trichtliche Reduktionen des Neuro-
fibrillenkontingents auch im Niveau
der Einschniirungen der zerebralen
Axenzylinder analog dem, was man
nach Retzius!'®) an den peripheren
Nervenfasern beobachtet, und stei-
gern sie sich noch am Ursprung der
Kollateralen, welche beim Austritt
aus dem Nervenfortsatz so blass und
zart werden, dass ihr Ausgangspunkt
sehr schwer zu finden ist und sie
aus einer einzigen, sich spiter ver-
vielfiltigenden Neurofibrille zu be-

stehen scheinen. Diese axoniforme -

Fibrille ist von Tello®?) bei jungen
Vogeln gesehen worden, dagegen
scheinen Bielschowsky und M. Wolff
sie nicht gesehen zu haben %), denn
nach ihren Zeichnungen zu urteilen,
miissen sie fiir einen Axenzylinder
eine Dendrite gehalten haben, eine
Verwechslung, die bei der Fein-
heit vieler Protoplasmafortsitze sehr
leicht moglich ist.

Im Niveau des Hauptschafts
und der Dendriten der Gehirnpyra-
miden verdichten sich die Neuro-
fibrillen zu einem Biindel und scheint
" ihre Zahl abzunehmen, obgleich das
schwer zu bestimmen ist. Der so
gebildete Strang ist locker und ohne
deutliche Netzbildung, wie ich,
van Gehuchten, Michotte, Rossi und
Joris beobachtet haben, und von

Fig. 29:

€

Grosse Pyramidenzellen des ansgewachsemen
Kaninchens (Motorische Gegend).
@, Neurofibrillen fiir den Axenzylinder d; b, Neu-
rogliakern; e, Kollaterale.
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ihm tremnen sich allmahlich Neurofibrillen zur Erzeugung von kollate-
ralen Dendriten. Beim Kaninchen sind die Neurofibrillen des Schafts
viel lockerer; sie liegen vorzugsweise unter der Membran und lassen
eine helle Axe, die fast frei von Lingsfasern ist. Oft zeigen diese
Schaft-Neurofibrillen spiraligen Verlauf und leicht verdickte Stellen.

Bei der Mehrzahl der dendritischen Verzweigungen schien es mir,
dass die aus dem Korper hervorgegangenen Neurofibrillen sich darauf
beschriinken, im spitzen Winkel sich abzusondern; das gleiche Verhalten
haben van Gehuchten, Bielschowsky, Joris usw. beobachtet. Ab und
zu jedoch ist der Vorgang komplizierter, die heraustretende Neurofibrille
kann durch Teilung eines Primirfadens entstehen, der seinen Lauf im
Hauptschaft fortsetzt. Gelegentlich, besonders im Beginn dicker Aste
und an den Endbifurkationen des Schafts erscheint ein echtes ver-
wickeltes Netz von sekundiren Fiden, vermoge dessen sich die Neuro-
fibrillen des Schafts und der Aste untereinander verbinden. In schlecht
gefirbten Priparaten®) sind diese Sekundairtrabekel nicht sichtbar; es
scheint, dass die Faser des Winkels, d. h. diejenige, welche von einem
Ast zum anderen zieht, einen Bogen mit peripherer Konkavitat bildet;
aber dieser Irrtum schwindet leicht, wenn man stark gefirbte Schnitte
untersucht und vor allem junge Pyramidenzellen, die. wie ich bemerkt
habe, fir die Analyse so feiner Details sehr giinstig sind. Diese Ana-
stomosen am Ursprungspunkte der Dendriten sind auch von Michotte122)
erkannt worden.

Wie enden die Neurofibrillen in den letsten dendritischen Asten ?
Verfolgt man die Aste des Endbiischels des Prramidenschaftes oder die
dinnsten Aste der Basilardendriten, so bemerkt man, dass in dem Masse,

*\ Diesem Fektler in der Firbung. dem bei Betheschen Priparaten nicht abzu-
belfen i, muss man os yoschreiben, dass dieser Gulebrte die Existenz von bogen-
Rrmigen pewrofibriliren oder icterderdritiscten Bahrer, die keine Verbindung mit
dexm Karper und dem Axensylicder baben, verteidict, Ick kahe Riackenmark-Original- .
prirarate von Beths seihst untersuekt and mick davorn Eherzecgt, dass seine Methode
=it eziper Intemsitat rur die Primdr oder dicken Fiden firbt, die immer wie
Reid:z vez hazlicher Granulatonen yotage ireten.  Aber s=ch so babe ich, wenn-
Sredck sedr oobesmmerl bel den Biftrkatioren der Dendritex etwas wie ein blasses,
el den bogenitrmirer Fobrillan verbuzdezes Neim gewezez. Eiz dkrlYiches Aunsesehen
Snda S92 It Neioimes Jar Brtboschen Mathode. Ha isk berpeste®™ babe, wrd in
Priparater mazk 3:x Mithade voa Dozagwia
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als die Teilungen sich vervielfiltigen und die Protoplasmafortsitze sich
verfeinern, die Firbung verblasst. Es ldsst sich jedoch nachweisen,
dass die letzten #usserst zarten Astchen (denn der neuroplasmatische
Uberzug fehlt) aus einer einzigen sehr diinnen und blassen Neurofibrille
bestehen. Gerade wegen dieser Feinheit der Faser und Schwiiche der
Silberreaktion ist es oft unmoglich, die Protoplasmaiste bis zu ihrer
Endigung zu verfolgen.*) Eine analoge Schwierigkeit treffen wir in der
Punktsubstanz der Ganglien der wirbellosen Tiere, und dies sowohl bei
Schnitten mit Silbernitrat, wie in denen mit Goldchloriir; was die dicken,
iiber die genannte Ganglienregion verzweigten Neurofibrillen anlangt, so
verwandeln sie sich in sehr feine Fiden, deren Durchmesser nicht
mehr als 0,2 u betrigt. Die Firbung verblasst allméhlich, so dass das
Ende nicht aufzufinden ist. Aus diesem Grunde ist die Behauptung von
Apathy nicht zutreffend, der, weil er in seinen Priparaten der Punkt-
substanz von Hirudo (natiirlich infolge mangelbafter Féarbung) die Fi-
brillenenden nicht sehen konnte, die Existenz eines interstitiellen Netzes
annimmt, das Keiner mit irgendeiner Methode hat beobachten kénnen.
Es ist zu bemerken, dass die Priparate von Golgi und Ehrlich fir die
Analyse der letzten Faserendigungen viel geeigneter sind, als die neuro-
fibrilliren, weil sie ausser intensiver Imprignierung der feinsten Ver-
zweigungen der Punktsubstanz eine viel gréssere Zahl von End-
verzweigungen firben, als die Methode von Apathy und die
meinige. Dasselbe ist zu sagen von dendritischen Geflechten des Ge-
hirns und Kleinhiras der Siugetiere. Wie vollstindig auch eine neuro-
fibrilldire Imprignation der Dendriten sein mag, sie wird immer an
Reichtum und Linge feiner Dendriten und von Nervenver-
zweigungen durch eine gute Chromsilberfirbung iibertroffen.
Als Ausnahme miissen wir jedoch das Kleinhirn erwihnen, in welchem
wohlgelungene Firbungen der Neurofibrillen mir gestatteten, das Ende

*) In der Fig. 26 seines Buches '3!) zeigt Bethe in der Umgebung eines Radir-
schafts einer Pyramide ein Golgi-Netz, dessen Bilkchen sich vermdge von Stacheln
in das interstitielle Nervennetz der grauen Substanz fortsetzen (diffuses Golginetz).
Es ist iberfliissig, zu sagen, dass diese Figur eine unerweisliche Hypothese darstellt.
Ausserdem haben die Kollateralstacheln keine Neurofibrillen, wie ich nachgewiesen
und van Gehuchten und Michotte bestitigt baben, und kodnnen deshalb nicht als
Verbindungsbriicken zwischen den beiden behaupteten Netzsystemen dienen.
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der Dendriten (Purkinjesche Zellen, Sternzellen, Kérner) und die Spitzen
der Nervenverzweigungen (Korbe der Purkinjeschen Zellen) mit abso-
luter Deutlichkeit zu beobachten. In solchen Priparaten bestitigt sich
die friiher ausgesprochene Behauptung, dass die letzten Dendriten, wenn
sie diinn sind, eine einzige frei endigende Neurofibrille besitzen. Die
dicken Dendritenenden wie die der Purkinjeschen Zellen zeigen oft ein
sehr blasses Neurofibrillennetzchen. In keinem Falle beobachtet man jene
von Joris'®®) erwihnten Anastomosen zwischen den dendritischen Neuro-
fibrillen und den Nervenendfasern. Die Kollateralstacheln férben sich
niemals; wahrscheinlich haben sie keine Neurofibrillen.

Was die Enden der Nervenfasern anlangt, so ist es nicht moglich,
sie in Neurofibrillenpriparaten des Gehirns anzutreffen. Schliesst man
per analogiam, so darf man annehmen, dass sie, wie die Endiste der
Purkinjeschen Korbe, ebenfalls frei enden mit zarten, blassen, von einer
oder mehreren Neurofibrillen gebildeten Spitzen. Ich erinnere bei dieser
Gelegenheit daran, dass es Nervenendigungen gibt, bei denen die Neuro-
fibrillen intraprotoplasmatische Netze, Endschlingen oder -zirkel bilden;
dies sind: die Verdickungen der motorischen Plaques'¥) und der Moos-
fasern des Kleinhirns (nach mir), die Endscheiben der kiirzlich von
Dogiel mit der Silbernitratmethode!?®) studierten Grandryschen Kérper-
chen der Voégel und die von Tello!?) untersuchten sensiblen Endigungen
der Haut und der Tasthaare. In Wirklichkeit und wenn man die Ge-
samtheit der Nervenendigungen in den Zentren in Betracht zieht, finden
sie auf drei Arten statt: a) durch Nester, dercn letzte Fibrillen sich mit
der eingefassten Nervenzelle mittelst eines Endknopfes (Auerbachscher
Knopf bei den motorischen Zellen) in Kontakt setzt; b) durch End-
Verdickungen, in denen die Neurofibrillen ein Netz bilden; und ¢) durch
Biindel von Neurofibrillen, die mit freier Spitze enden (Koérbe im Klein-
hirn, Nester im Gehirn usw.).

Wenn man anstatt kleiner und mittelgrosser Pyramiden Riesenzellen
der motorischen Rindengegend des Kaninchens untersucht, so erscheint
das Verhalten der Neurofibrillen schr kompliziert, und die Analyse des
Verlaufs und der Verbindungen der Fibrillen ist betrichtlich erschwert.
Bei diesen Zellen hat die Protoplasmarinde des Korpers eine erhebliche
Dicke erreicht, und die Neurofibrillen bilden nicht getrennte Biindel,
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sondern eine kontinuierliche Formation von plexiformem Aussehen und
besit mit linglichen Lochern, welche den Nisslschen Spindeln ent-
sprechen. Vermoge dieser Kompliziertheit sind die Sekundérfiden sehr
schwer zu unterscheiden; sie erscheinen nur an einigen Stellen, wo das
Netz etwas locker ist.

Bei diesen grossen Zellen und vielleicht noch hiufiger bei den
mittelgrossen zeigen sich manchmal zwei Neurofibrillengeflechte, ein
zartes, dichtes, in der Umgebung des Kerns gelegen (perinukleires Ge-
flecht), und ein schlafferes, starkes, umfangreiches, vorwiegend von
Radidrbiindeln gebildet, welches den Rest des Protoplasmas einnimmt
(Haupt- oder Rindenplexus).

Diese perinukleire Verdichtung der Neurofibrillen, zuerst von
Donaggio®®) bei den Zellen des Riickenmarks erwihnt, ist von mirs?)
in fast allen Nervenzentren der Saugetiere und Vogel, und von Tello %)
bei den Reptilien genau studiert worden. Wie meine Untersuchungen
zeigten, empfingt das erwihnte tiefe Geflecht oft (Riickenmark, ver-
lingertes Mark, Kleinhirn, sympathische Ganglien usw.) dichte Biindel-
chen, welche unabhiingig sind von den oberflichlich von Dendrite zu
Dendrite ziehenden und nach ihrem Austritt aus dem Axenzylinder und
den Protoplasmafortsitzen sich verzweigen und beim Kern sich anasto-
mosieren, um in dessen Umgebung ein perinukledres, kompliziertes
Netz zu bilden. Im Gehirn, wiederhole ich, ist dieses perinukleire
Netz schwer zu sehen, nicht dagegen in jungen Neuronen, in welchen
es relativ deutlich erscheint, und bei manchen kleinen Pyramiden aus
dem ausgewachsenen Zustande.

Die Bedeutung des perinukleiren Neurofibrillenplexus ist vom
phylogenetischen Gesichtspunkte wichtig; denn er stellt die erste
historische Phase der Neurofibrillendifferenzierung dar. Man
erinnere sich, dass, wie Apathy entdeckte und ich bestitigte, die Mehr-
zahl der Ganglienzellen von Hirudo nur diese perinukleire Formation
besitzt. Mit dem Aufsteigen in der Tierreihe gesellt sich zu dem peri-
nukleiren Plexus der kortikale, der bei den S#ugetieren und besonders
in den grossen Gehirnpyramiden enorm entwickelt ist. Endlich ergibt
sich aus meinen embryologischen Untersuchungen®?'), dass bei den
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gensiblen und vielen anderen Zellen die Entwicklung der Neurofibrillen
mit dem perinukleiren Netz beginnt.

Fig. 30.

Pyramidenzellen der sweiten Schicht des Gehirns der ausgewachsenen Katze.

A, mittelgrosse Pyramide; B, G, kleine Pyramiden, deren Neurofibrillen nur im Schaft gut ausgeprgt
erscheinen; a, tiberziihliger Nucleolus; b, undifferenzierte Protoplasmapartie; e, zentrales oder peri-
nucledres Biindel von Neurofibrillen, die fiir den Axenzylinder bestimmt sind; f, Dendriten-End-
zweige in der ersten oder plexiformen Schicht; d, Protopl haft einer Py ide ; A, ein quer-
geschnittener Schaft.
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Pyramidenzellen des Menschen und der gyrencephalen S#uge-
tiere. Nach dem Auseinandergesetzten ist iiber die Neurofibrillen des
menschlichen Gehirns, deren Verhalten im wesentlichen mit dem bei
den Nagern iibereinstimmt, wenig zu sagen.

Untersucht man mit Silbernitrat gut gefirbte grosse oder mittelgrogse
menschliche Pyramidenzellen, so erweckt die Aufmerksamkeit der un-
gewohnliche Reichtum an Neurofibrillen bei dem Hauptplexus sowie die
ausserordentliche Zartheit derselben (Fig. 31). Fiigen wir hinzu den
verwickelten, labyrinthischen Verlauf dieser Fasern und die extreme
Lange ihres Weges innerhalb des Zellkorpers, so begreift man, dass
ihre Analyse beim Menschen viel miihsamer ist als bei den genannten
Tieren.

Um bei der Untersuchung der menschlichen Gehirnzellen ordnungs-
missig zu verfahren, will ich sie nach Schichten, von der Oberfliche
nach der weissen Substanz hin, aufzihlen.

a) Plexiforme Schicht. Bis jetzt ist es nicht gelungen, die
Neurofibrillen der Horizontalzellen und der Zellen mit kurzem Axen-
zylinder dieser Schicht zu firben. In ihr zeigen meine Priiparate nur
eine grosse Zahl von horizontalen, dicken und diinnen Axenzylindern
(Tangentialfasern), sowie eine betriachtliche Menge von mehr oder
weniger blassen dendritischen Fiden, die dem Biischel der darunter-
liegenden Pyramiden entsprechen.

b) Schicht der kleinen Pyramiden. Beim Menschen firben
sie sich sehr schwer; hiufig erscheinen sie gelbbraun gefirbt, jedoch
ohne Differenzierung der Neurofibrillen. In einigen Schritten aus dem
Kaninchen- und besonders dem Katzenhirn habe ich sie in geniigender
Weise firben kénnen.

Wie ich in Fig. 30 zeige, erscheinen die Neurofibrillen fast aus-
schliesslich im Radiérschaft und den Hauptéisten des Endbiischels, in
welchem sie sich zerstreuen. Gewohnlich zeigt das Protoplasma unter-
halb des Kerns keine deutlichen Neurofibrillen, nur in einigen Fillen
konnte ich eine lockere, blasse Netzbildung wahrnehmen, von der einige
Faden sich im Axenzylinder und den Basilardendriten konzentrieren.
Je grosser die Pyramiden sind, desto besser firben sich die Neuro-
fibrillen. So zeigt sich bei den Ubergangszellen, welche zwischen der
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zweiten und der dritten Schicht liegen, oder bei den betriichtlich grossen,
ausnahmsweise in jener liegenden Pyramiden (Fig. 30, 4) das Neuro-
fibrillennetz sehr deutlich im ganzen Korper, abnlich dem Geriist der
Zellen der dritten Schicht. Die Basilargegend ist bereits reich. an
Fasern; man bemerkt mehr oder weniger deutlich die beiden Plexus,
den kortikalen und den perinukledren, sowie ein Biindelchen, welches
von diesem zum Axenzylinder zieht. .

Schichten der mittelgrossen und grossen Pyramiden. Diese
Schichten bergen grosse Zellen mit sehr verwickeltem und schwer
analysierbarem Netz, wovon man sich leicht iiberzeugt, wenn man den
Blick auf Fig. 31 wirft, die ein Stiick aus der Schicht der grossen Pyra-
miden der menschlichen motorischen Rinde darstellt.

Man beachte die grosse Menge von Neurofibrillen, welche der
dicke Radidrschaft mit sich fiihrt, von dem sie zum Zellkérper hinab-
steigen. Sie teilen sich dabei in zahlreiche dichte Biindel, zwischen
denen helle Zwischenrdiume erscheinen; in letzteren liegen die Nisslschen
Spindeln. Alle diese Biindel laufen in dem supranukleiren Teil des
Protoplasmas fast parallel; in der Basilarregion des letzteren teilen sie
sich in Ziige, unter denen folgende als konstant zu bezeichnen sind:
a) verschiedene oberflichliche; sie wenden' sich, mehr oder weniger
oberflichlich verlaufend, vom Radiirschaft zu den Basilardendriten;
b) dendritisch-axiale Ziige; sie beschreiben Bbogen mit seitlicher und
unterer Konkavitit und verlaufen von den Basilardendriten zum Axen-
zylinder; c) zentraler oder axialer Zug; er umwickelt den Kern, ver-
mischt sich so mit dem perinuklediren Geflecht und begibt sich in den
Ursprungskegel des Axenzylinders; er filhrt hauptsiichlich Neuro-
fibrillen, die aus dem Radidrschaft stammen. Bei diesen Zellen wie
bei denen des Kaninchens empfingt der Axenzylinder auch zwei
Fibrillenziige. Jedoch ist beim Menschen der aus den Basilardendriten
fast ebenso gross wie der aus dem Radiirschaft hervorgehende, der bei
den Nagern betrichtlich iiberwiegt. Der perinukledire Plexus existiert
ebenfalls; aber der grosse Reichtum und die Dichte des kortikalen
Plexus und das Fehlen einer scharfen Grenze zwischen beiden ver-
hindert bei den meisten Zellen, sie deutlich zu differenzieren.

Die eben beschriebenen Neurofibrillenziige erfahren Abweichungen
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Fig. 31.

Riesenpyramiden ans der motorischen Rinde des erwachsenen Menschon.

a, b, Stellen, wo Nisslsche Spindeln liegen; ¢, Konglomerate von Pigmentkagelchen; e, Neuroglia-
kerne; h, g, Neurofibrillenbtindel fiir den Axenzylinder. Die Zelle D ist gezeichnet unter Ein-
stellung der Zelloberfiiche, withrend bei den Zellen A, B und C die Einstellung fast #quatorial ist.
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und Komplikationen nach der Zahl der Dendriten, der Lage des Kerns,
der Austrittsstelle des Axenzylinders und vor allem nach der Lage des
Pigmenthaufens. So zeigte sich in der Zelle B Fig. 31 der fiir den Axen-
zylinder bestimmte zentrale Zug sehr zur Seite geriickt wegen des Da-
zwischentretens eines grossen Haufens schwirzlicher Pigmentkérner unter-
halb des Kerns. Bei anderen Pyramiden (Fig. 31, 4) wird die etwas
geitlich gelegene Pigmentmasse durch verschiedene Biindelchen gekreuat,
welche vom Plexus perinuclearis zu den Basilardendriten ziehen. Bei
anderen Zellen endlich, deren Kern sich etwas seitlich befand, nehmen
die vom Schaft zum Axenzylinder und den Basilardendriten gerichteten
Neurofibrillenziige eine oberflichliche Lage ein.

Schicht der Korner. Die Mehrzahl der Korner und kleinen Zellen
mit kurzem Axenzylinder, die iiber die verschiedenen Gehirnschichten
verstreut sind, firben sich nicht mit reduziertem Silbernitrat. Hier
und da aber und namentlich in der Sehrinde erscheinen geniigend
Korner, deren Neurofibrillennetz sich intensiv schwarz oder dunkel-
kaffeebraun firbt.

Wie man in Fig. 33 beobachtet, gehéren die meisten dieser ge-
farbten Zellen zur Klasse kleiner Pyramiden (Zellen mit einem Axen-
zylinder, der mit bogenférmigen riicklaufigen Kollateralen versehen ist),
da sie einen dreieckigen Korper besitzen, aus dessen #usserem Scheitel
ein sehr langer Radidrfortsatz entspringt. Andere Zellen mit deutlichem
Netz reprisentieren wahrscheinlich Sternzellen mit kurzer Axe. In
jedem Falle beruht die charakteristische Struktur dieser Pyramiden
oder Sternzellen in der deutlich retikulierten Disposition der Neuro-
fibrillen, die, relativ dick und spérlich, nur die Nachbarschaft des
Kerns und eine axiale Linie des Protoplasmas einnehmen; manchmal
bleibt ein ausgedehnter Hof des Zellkorpers frei von Fiden. Aus der er-
wihnten zentralen Neurofibrillenmasse entspringen feine Biindel, zuweilen
isolierte Neurofibrillen, die in den Axenzylinder und die Dendriten ein-
dringen; man kann sie auf weite Strecken verfolgen, und sie erleiden
verschiedene Dichotomien.

Was die fiir den Schaft bestimmten Neurofibrillen anlangt, so pflegen
sie ein zartes Biindel zu bilden, das sich bald in einen massiver
Strang verwandelt, was vielleicht nur auf blossem Anschein beruht.
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Die Ausdehnung des zentralen Neurofibrillennetzes ist sehr variabel;
bei manchen Zellen umschliesst es den ganzen Kern und setzt sich
unterhalb desselben noch etwas fort (Fig. 33 4, D); bei anderen, gewohn-
lich kleinen, ist diese Neurofibrillenmasse sehr wenig ausgebreitet und
bildet einen dreieckigen Fleck, der ein unbedeutendes Feld des Kerns umgibt
und daher ein grosses Gebiet des Spongioplasmas ohne Fiadenwerk léisst
(Fig. 33 B, E, F). Diese interessanten Verhiltnisse erinnern an das, was
Tello bei den kleinen Neuronen des Riickenmarks und des verlingerten
Marks der Reptilien gefunden, sowie daran, was vor einiger Zeit
Apathy bei den sensiblen Zellen von Hirudo beschrieben; sie scheinen
zu beweisen, dass, wie ich friiher sagte, das Protoplasma ausser dem
Neurofibrillennetz ein Skelett oder Spongioplasma besitat, das mit den
Neurofibrillenfirbemethoden nicht farbbar ist.*)

"Schicht der spindelfSrmigen und dreieckigen Zellen. In
Fig. 34 stelle ich einige Zellen dar, welche der tiefsten Schicht der
aufsteigenden Stirnwindung des Menschen entnommen sind. Man be-
achte, dass das Neurofibrillennetz, weniger reich und kompliziert als bei
den mittelgrossen und grossen Pyramiden, besser die netzartige Anord-
nung zu beobachten gestattet, besonders wenn man die basilaren
Gegenden der Zellen oder die perinukleiire Gegend der kleineren Zellen
einstellt. Ausserdem existieren auch in diesen Zellen die Systeme von

*) Es ist eine eigentiimliche Erscheinung, die von Apathy entdeckt und kiirz-
lich von mir mittelst einer besonderen Methode der Goldchloriirfirbung bestitigt
wurde, dass ndamlich die Neurone von Lumbricus anstatt, wie die von Hirudo, ab-
geflachte, isolierte und auf gewisse Partien des Protoplasmas begrenzte Netze zu
zeigen, ein kontinuierliches, gleichformiges Neurofibrillen-Retikulum besitzen,
welches polygonale Maschen hat und in die Faden des Axenzylinders und der Den-
driten sich fortsetzt. Es scheint mir, dass ein so betrichtlicher Gegensatz hinsichtlich
der Disposition der Neurofibrillen bei zwei auf der zoologischen Stufenleiter einan-
der so eng benachbarten wirbellosen Tieren mehr scheinbar als wirklich vorhanden
ist. Meines Erachtens existiert bei Hirudo ebenso wie bei Lumbricus und bei den
Wirbeltieren ein kontinuierliches Neurofibrillennetz; aber die argentophile Substanz
(die auch das Goldchloriir anzieht) ist ausschliesslich an gewissen Stellen des Proto-
plasmageriists konzentriert. Der grosste Teil des Retikulums wire also gebildet
durch sehr blasse und noch weniger als bei den Saugetieren firbbare Sekundarfaden.
Ausnahmsweise beginnt manchmal (Fig. 32) bereits dieses blasse Netz zu Tage zu
treten, indem es sich in die dicken, schwarzen oder primiiren Neurofibrillenstringe
fortgesetzt zeigt.

Cajal, Studien iiber dic Hirnrinde. 5. Heft. 8
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Biindeln, die bei den grossen Pyramiden beschrieben wurden, wenn sie
auch weniger dick und dicht erscheinen. '

Bei den dreieckigen Zellen entspringt der Axenzylinder (Fig. 34 a)
aus einer absteigenden Dendrite; das fiir den Nervenfortsatz bestimmte

Fig. 32.

C2

Mittelgrosse Zelle eines Ganglions von Hi-
rudo medicinlais,

Ausser den schwarzgefirbten Neurofibrillen
beginnt eine blasse Netzbildung iiberall
im Protopl sich zu zeigen. — a, Neu-
rofibrillen; b Netz des Nervenfortsatzes;
¢, blasses Sponglioplasmanetz; d, Holm-
grensche Kandile.

Hauptkontingent der Neurofibrillen geht
(wie bei den Pyramiden) aus dem Zug
hervor, der durch den Radi#rschaft
herabsteigt und oft beim Kern vorbei-
zieht. Einen perinukleiren Plexus be-
obachtet man deutlich in einigen Zellen
(Fig. 34 4, C); man bemerkt, dass an
ihm Biindel beteiligt sind, die aus dem
Axenzylinder und den seitlichen Den-
driten stammen. Man sieht ferner,
dass der starke absteigende Proto-

- plasmafortsatz aus dem Radifirschaft

ein grosseres Neurofibrillenkontingent
erhilt als der Axenzylinder.
Vergleich der Nisslpriparate mit
den Neurofibrillenpriparaten. — Wenn
man die Zellen, welche die Nisslschen
Schollen gut gefirbt zeigen, mit sol-
chen vergleicht, die ausschliesslich das
Neurofibrillennetz erkennen lassen, so
bemerkt man, dass sie genau wie eine
negative Photographie zu einer posi-
tiven aufeinander passen. Jene zwi-
schen den Nisslschen Spindeln liegen-
den Ziige oder Leitungsbahnen, helle
Ziige, welche Lugaro!®?) und ich®)

vor der Entdeckung der Neurofibrillen fiir die Durchgangslinien des
Nervenstroms angesehen haben, enthiillen in Silbernitratpriparaten Fi-
brillenbiindel, wihrend die genannten basiphilen Schollen bald mit leeren
Raumen, bald mit locker retikulierten Stellen des Geriistes zusammen-
fallen, Stellen, die fast ausschliesslich von Sekundiirfiden gebildet werden.
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Betrachten wir z. B. die Gegend der supranuklesiren Haube; die
Neurofibrillenpriparate zeigen hier entweder ein Loch oder ein blasses,
zartes Netzwerk. Ein gleiches, lockeres Geriist von Sekundirtrabekeln
zeigen uns die Bezirke, wo die dreieckigen Bifurkationsschollen liegen
(Fig. 81,a). Im Niveau des Ursprungskegels des Axenzylinders, einer
schollenfreien Gegend, verdichten sich die Neurofibrillen und bilden
ein massives Biin- Fig. 33.
del; etwas Analoges
geschieht im Radiér- (
schaft, der in ge-

wisser Entfernung
von der Zelle von
dicken Spindeln frei
ist. Endlich der mit
Pigment besprenkelte
Teil des Protoplas-
mas zeigt entweder
keine Neurofibrillen
oder hat, wie Ma-
rinesco 138) entdeckte,
ein schlaffes und
blasses Netz von Se-
kundirfiden. Heute,
da wir das Verhalten
der Neurofibrillen

der Pyramidenzellen .
. Kleine Pyramiden oder Kirner aus der Sehrinde des [erwachsenen
genau kennen, ist es Menschen.

von Intel‘esse, die A, D, C, perinuclelires Neurofibrillennetz ; E, F, B, Netze, die auf eine
Stelle des Kerns beschréinkt sind.

Figur ins Gedschtnis
zuriickzurufen und zu reproduzieren, die ich 1897!33%), vor den Arbeiten
von Apathy und Bethe, publiziert habe, um die wahrscheinliche Lage,
der leitenden Substanz des Protoplasmas und den Verlauf der Bahnen
von den Dendriten zum Axenzylinder zu zeigen. FErscheint es nicht
wirklich so, als ob dieses Schema von unsern heutigen Priparaten kopiert

wire? Und doch schien es mir damals wie heute unzweifelhaft, dass
8*
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diese genaue Individualisierung der Wege quer durch das Neuron sich
mit der Lehre von der funktionellen Solidaritit aller Bezirke des Proto-

plasmas der Zelle vereinbaren liesse.
Fig. 34.

Zellen aus der Schicht der Spindelzellen der motorischen Rinde des Menschen.
A, E, kleine und mittelgrosse Pyramiden; D, Spindelzelle; B, C, dreieckige Zellen; a, Axenzylinder;

b, d, Stelle des sup letiren Kla hens; f, Pig t.

Zellen mit kurzem Axenzylinder. Im allgemeinen zeigen die
Zellen mit kurzem Axenzylinder im Gehirn des Menschen und der Siuge-
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tiere keine deutlichen Neurofibrillen. Gleichwohl beginnt in einzelnen
grossen, der Rinde der Katze entnommenen Neuronen dieser Art das
wenn auch nur blasse Geriist aufzutreten und, ebenso wie die Dendriten,
im allgemeinen mehr als'der Korper das Silberprézipitat an sich zu ziehen.
Jedenfalls und trotz der grossen Schwierigkeit, die genannten Zellen zu
firben, zweifle ich nicht, dass sie ein retiku-
liertes Neurofibrillengeriist besitzen, da andere
Neuronen derselben Kategorie, wie die Hori-
zontalzellen der Retina und die Sternzellen
(Korbzellen) der plexiformen Schicht des Klein-
hirns, mit einem sehr deutlichen Netz ver-

Fig. 35.

sehen sind.
Zum besseren Verstindnis meiner Auf-
fassung von der Anordnung der Neurofibrillen
der Gehirnpyramiden gebe ich in Fig. 36 ein
Schema. Man wird bald die betrichtlichen
Unterschiede bemerken, die diese Auffassung
von derjenigen Bethes, Donaggios und Biel-
schowskys trennen.
Physiologische Bedeutung der Neuro-
fibrillen. Nach der Ansicht Apathys und Bethes
stellen die Neurofibrillen ausschliesslich den
Leitungsapparat der Nervenzellen und Axen- Schems zur Demonstration der
zylinder dar; die iibrigen Bestandteile des Zell- :',."&:“;ﬂ::;::?::";n ::::,

korpers, wie die Membran, die Nisslschen Spin- Gehirnpyramide.
a, leitende Substanz; b, chroma-
tisches Kliimpchen; A4, Axen-

deln, das Spongioplasma und die fliissige Sub-

stanz, sollen anderen Zwecken dienen. Diese zylinder. (Diese Figur wurde
. vor der Entdeckung der Neu-
Gelehrten behaupten ferner, dass die Neuro- rofibrillen verdffentlicht.)

fibrillen niemals frei enden, sondern sowohl

innerhalb der Punktsubstanz (bei den wirbellosen Tieren) wie im Niveau
der peripheren Endigungen (der muskuliren, sensiblen und sensorischen)
diffuse Netze bilden, vermoge deren der Nervenstrom von Nervenzelle
zu Nervenzelle ziehen konnte.*) Es hindert sie daran nicht die Er-

*) Diese Hypothese von den peripheren Netzen widerspricht anderseits dem
Postulat Bethes und Apathys betreffs der Leitungsunfihigkeit der interfiliren Sub-
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Schon in verschiedenen Arbeiten habe ich auf Grund positiver Be-
obachtungstatsachen alle diese gewagten Vermutungen widerlegt, die
kein Neurolog von Bedeutung hat bestitigen konnen. _

Ich erinnere in dieser Beziehung, ‘dass weder Lugaro noch Donaggio,
Simarro, van Gehuchten, Lenhossek, Michotte, Retzius, Nageotte und
Tello, Autoren, die den Gegenstand mit verschiedenen Methoden stu-
dierten, das Gliick gehabt haben, die bekannten von Bethe bei den
Sdugetieren beschriebenen interstitiellen und perizelluliren Netze oder
das von Apathy bei den wirbellosen Tieren angenommene Reticulum
der Punktsubstanz (Elementargitter) zu finden.

Nachdem ich in friiheren Arbeiten wie an verschiedenen Stellen
der vorliegenden die Unmoglichkeit und die Subjektivitit dieser Lehre
dargetan habe, beschrinke ich mich hier darauf, nur das wichtige ana-
tomische Argument zu widerlegen, welches kiirzlich Bethe zu Gunsten
der ausschliesslichen Leitungsfihigkeit der Neurofibrillen aufgestellt hat.
Nach ihm fehlt im Niveau der Ranvierschen Einschniirungen vollstindig
das Neuroplasma und bleibt der Axenzylinder auf ein dichtes Biindel
von Neurofibrillen beschrankt. Demzufolge kénnte, bei der Annahme
der ausschliesslichen Leitfihigkeit der interfiliren Substanz, die Nerven-
welle sich nicht lings der peripheren Axenzylinder fortpflanzen.

Ich will bald bemerken, dass, auch wenn man die vbn_ Bethe ge-
machte Angabe als richtig voraussetzt, aus ihr nicht mit Notwendigkeit
die Leitunfahigkeit des Neuroplasmas folgt; das hochste, was angenommen
werden darf, ist, dass bei den Axenzylindern das Leitvermégen lings
der Neurofibrillen stattfindet; aber das schliesst das Leitvermogen der
interfiliren wund perineurofibrilliren  Substanz im Korper, den
Dendriten und peripheren Nervenverzweigungen nicht aus. Jedoch
ist die Behauptung Bethes nicht exakt. Wie verschiedene Autoren be-
merkt haben und kiirzlich Retzius!®) beobachtete, fehlt im Niveau der
Pinschniirungen die interfilire Substanz nicht. Wenn sie an dieser
Stelle fehlte, wie konnten die Neurofibrillen sich optisch voneinander
unterscheiden? Hochstens kénnte man Bethe zugestehen, dass an dieser
Stelle die genannte nicht firbbare Substanz vermindert ist.

Wenn nun in den Einschniirungen sich die interfilire Substanz ver-
mindert, so werden hier auch die Neurofibrillen zarter werden und
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wahrscheinlich der Zahl nach abnehmen. Sehr deutlich ist diese Ab-
nahme an dem Ursprungskegel des Axenzylinders vieler Neurone und be-
gsonders an dem der Sternzellen des Kleinhirns, wo man nach einer
extremen Verschmilerung der mit Silber firbbaren Substanz eine be-
trichtliche Zunahme der Dicke und Zahl der Neurofibrillen des Axen-
zylinders beobachtet (Fig. 37). Es erscheint sicher, dass die erwahnte

Fig. 37.

Kleine Sternzelle der Molekularschicht des ausgewachsenen Hundes.

a, sehr zarter Anfangsteil, b, verdickter Teil des Axenzylinders; d, ¢, Nervenkollateralen; e, Dendriten.

Neurofibrillenverminderung nicht von einer erheblichen Abnahme der
nicht firbbaren oder neuroplasmatischen Substanz begleitet ist. Wenn
wir also, der Logik Bethes folgend, aus der Tatsache der Verminderung
der interfiliren Fliissigkeit auf die Leitunfihigkeit derselben schliessen,
8o miissen wir mit demselben Recht die Leitunfihigkeit der Neuro-
fibrillen aus der nicht weniger sichern Tatsache der Verschmilerung und
Reduktion der letzteren deduzieren.
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Grandryschen Korperchen der Vogel und von Tello!®) in den scheiben-
formigen und olivenartigen Erweiterungen der sensiblen Endigungen der
Haut und der Tasthaare gefundenen Netze. Wie Retzius gegeniiber Dogiel,
der ebenfalls zur Annahme einer Endigung mittelst Netze neigt, bemerkt
hat, sind diese intraprotoplasmatisch und beweisen nichts weiter, als
dass die Neurofibrillen in den verdickten Teilen der Neuronenden sich
ebenso verhalten wie im Zellkérper. Denselben Charakter diirften, wenn
sie sicher wiren (was sie nicht sind), die von Held®) und Auerbach 1*%) bei
meinen Nervenendkorben angenommenen Anastomosen haben. Anderer-
seits diirfte, wie ich in einer
anderen Arbeit®!) auseinander-
gesetzt habe, die zufillige Ver-
schmelzung zweier oder meh-

Fig. 41.

rerer Nerveniiste einer Ver-
zweigung eine bedeutungslose
Erscheinung darstellen, welche 0 _
in keiner Beziehung das Wesen
der Neuronlehre schmilern oder
die Grundlage unserer Vor- '
stellungen von dem Lauf der ’ '
Strome in der Nervenzelle
indern konnte.
' Motorische Platte eines einige Tage alten Vogels

Zusammenfassung: Aus der (Augapfelmuskel).

Summe der positiven Beobach- Die Neurofibrillen siod unterhalb der Endaste neta-
fungen iiber die Struktur der formig angeordnet.

Neurone folgt, dass alle Bestandteile des Nervenprotoplasmas Leitver-
mogen besitzen, und dass kein Grund vorliegt zu der Annahme, dass
die Nervenwelle innerhalb des Protoplasmas so viel selbstindige Wege
durchlguft, als Neurofibrillen existieren.

Physiologische und pathologische Verinderungen der Neuro-
fibrillen. — Bei den Hypothesen von Apathy und Bethe wird die nor-
male Bestindigkeit und Unverinderlichkeit des Neurofibrillenapparats
vorausgesetzt; in Wirklichkeit verhilt sich dies aber nicht so. Wie
meine '*% 1%)  Beobachtungen und die von Tello®”) erwiesen haben,
variiert die Zahl, Form und Dicke der Neurofibrillen enorm in gewissen
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physiologischen und pathologischen Zustinden. Ich will kurz erértern,
worin diese Modifikationen bestehen, deren Studium fiir die Erklirung
der intimsten Physiologie des Neurons unbestreitbar von Wichtigkeit ist.
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a) Verinderungen im Winterzustand der Reptilien. Man
vergleiche die Zellen A und D der Fig. 42 mit den Zellen B und C der-
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selben. Der Unterschied ist sehr erheblich: im aktiven Zustand (Wirkung
der Ofenwirme, der Friihlingstemperatur) sind die Neurofibrillen sehr
diinn, selbstindig und fiillen fast das ganze Protoplasma, wihrend sie im
winterlichen Ruhezustand (Temperatur von 10° C.) zu kolossalen Stringen
verschmolzen sind und zwischen diesen weite, helle, von Neurofibrillen
freie Zwischenriume entstehen.. An die Stelle der unzihligen und etwas
granulierten Faden der aktiven Phase sind einige, vorwiegend im Sinne
der grosseren Neuronaxe gerichtete Stringe getreten, welche unter

Fig. 43.

Riickenmarkszellen des mehrtigigen Kaninchens.

A, Zellen von einem. erwhirmten Kaninchen; B, C, Zellen von einem abgekiihlten Kaninchen.

spitzen Winkeln anastomosieren. Im Niveau des Axenzylinders und der
Dendriten scheinen zwei oder mehr solcher Stringe (manchmal gibt es
nur einen) zu einem homogenen Schaft zu verschmelzen. Ausserhalb
des Zellkorpers scheinen Axenzylinder und Dendriten wenig verindert.
Bei den kleinen Zellen scheint das Phinomen der Hypertrophie
nicht durch Verschmelzung von Primitivfiden zustande zu kommen,
sondern durch Dislozierung und Verdickung der argentophilen Sub-
stanz, d. h. jener spezifischen Substanz, welche bei den Neurofibrillen-
methoden die Farbe festhilt, an gewissen Stellen der Neurofibrillen.
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eine oberflichliche Strangbildung des Reticulums mit gleichzeitiger Ent-
stehung grosser, lichter Zwischenriume. Die Mehrzahl der scheinbar
intakten und selbstindigen Neurofibrillen ist dicker dls normal, in-
folge Uberwiegens der argentophilen Substanz. Jedoch reicht die Ver-
_inderung nicht bis zur Bildung massiver Stringe, wie bei den wenige
Tage alten Tieren, die abgekiihlt waren; stets ist in diesen oberflichlichen
Biandern oder Stringen eine lingsgerichtete Streifung zu bemerken, aus

Fig. 44.

Band- und Liickenbildungen in den Zellen des Gehirns eines tollwiitigen Kaninchens,

der zu entnehmen ist, dass ein jeder derselben durch Zusammentritt
und innige Adhision von normalerweise getrennten I'asern entsteht.

d) Umgestaltung des Reticulums unter pathologischen
Verhiltnissen. Unter der Wirkung der Toxine des noch unbekannten
Keims der Tollwut erleidet das Reticulum der Nervenzellen des Gehirns,
Kleinhirns, verlingerten Marks, Riickenmarks und der Ganglien eine
Umformung, die mit der eben bei abgekiihlten Ticren beschriebenen

ginzlich vergleichbar ist. Hier kann der Prozess, der verschiedene
Cajal, Studien iiber die Hirnrinde. 5. Heft, 9
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Phasen durchlauft, bis zur Bildung einiger kolossaler, geflechtartig ai-
geordneter und absolut homogener Striinge fiihren. Wie ich in Fig. 45
C zeige, scheint bei den kleinen Zellen der Prozess mit einer Dis-
lozierung der ai'gentophilen Substanz zu beginnen, welche von den
sekundiiren und einigen priméiren Fiden zu einer kleinen Zahl von all-
miéhlich verdickten Fiden fiihrt. Bei den grossen Strangzellen exi-

Fig. 45.

Riickenmarkszellen des tollwiitigen Kaninchens,

A, grosse, normale Strangzelle: B. Zelle derselben Art mit Riesenstringen; C, mittelgrosse Strangzelle
mit beginnender Neurofibrillenhypertrophie.

stiert wahrscheinlich ebenfalls eine Verschmelzung von Neurofibrillen
(Fig. 45, B). Zum Vergleich habe ich in der Fig. 45 eine grosse mor-
male Strangzelle reproduziert.

Dieselben wesentlichen Veriinderungen erscheinen an den Gehirn-
pyramiden des tollwiitigen Kaninchens und Hundes, wie man bei
Priifung der Fig. 44 finden wird, wo ich eine Riesenzelle (4) und zwei
Zellen der Schicht der polymorphen Zellen zeichnete. - Diese eigentiim-
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lichen, sehr leicht zu untersuchenden Verinderungen sind von Mari-
nesco4%) und Franca!#!) bestitigt worden.

e) Physiologische Verinderungen an den Neurofibrillen
von Hirudo medicinalis. In Fig. 46 zeige ich mehrere Zellen aus
den Ganglien des Blutegels in normalem Zustande (Teinperatur von 109);
man bemerkt, dass die Neurofibrillen missig verdickt erscheinen, sowohl
in den kleinen wie in den grossen Ganglienzelltypen. Das Silbernitrat
pflegt sie schwarz oder kaffeebraun zu firben.

Wir setzen nun die Blutegel wihrend 24 Stunden einer Tempe-
ratur von 30° bis 35°
aus. Die Neurofibrillen-
netze der iiberlebenden
Tiere (Fig. 47) sind sehr
zart und so blass, dass
ihre Beobachtung ein gutes
apochromatisches Objek-
tiv und sorgfiltige Auf-
merksamkeit erfordert. Die
Fibrillen sind diinner ge-
worden, nicht nur in den
grossen Zellen, sondern
auch in den kleinen, deren

Fig. 46.

perinukleires Netz in nor-
malem Zustande erheblich
dick erscheint. Die Uber-
ernidhrung scheint dieselbe
Wirkung zu haben wie die Wirme, sie erzeugt die Hyperaktivitit der
Zellen und vermindert das Kaliber der Neurofibrillen.

Ich fiige noch hinzu, dass schon im normalen Zustand die Neuro-
fibrillen des Blutegels ein sehr verschiedenes Aussehen haben, was, weil
ohne bestimmte Regel und inkonstant bei jedem Nervenzelltypus auf-
tretend, auf verschiedene physiologische Zustinde zuriickzufiihren ist.
Die bemerkenswerteren Phasen sind: Phase des grossen oder hypertrophi-
schen Reticulums; Phase des sehr diinnen und blassen Reticulums; ge-

mischte Phase, d. h. mit einem hypertrophischen und einem normalen
[k

Zellen vom Blutegel bel gewihnlicher Tempentnr.
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Teil des Reticulums (letzterer ist fast immer der obere); endlich Phase
der partiellen Destruktion der Neurofibrillen. Diese letzte Phase ist stark
vertreten bei den Blutegeln, welche hinreichend lange ohne Nahrung ge-
blieben sind, und besteht in dem Zerfall des supranukleiren Teils des
- Reticulums, dessen Reste in Form von kaffeebraunen Stibchen oder
Kugeln in der entsprechenden Gegend des Protoplasmas zerstreut sind.
Unterhalb des Kerns bestebhen die Neurofibrillen, gewohnlich verdickt
und retrahiert, fort und zeigen an den Bruchenden bald birnenférmige Ver-

dickungen, bald enge Schlingen

Fig. 47. (Fig. 46).

Es ist nicht leicht, alle
diese Transformationen des Re-
ticulums physiologisch zu deu-
ten. Dazu sind noch weitere
Beobachtungen und Experimente
notig. Nach der Analogie dessen
Jjedoch zu urteilen, was bei den
auf natiirlichem oder kiinst-
lichem Wege abgekiihlten Rep-
tilien und Siugetieren statthat,
halte ich es fiir wahrschein-
lich, dass die feinen, vollstin-

digen und blassen Netzformen
Zellen des erwiirmten Blutegels. ermiideten Neuronen oder sol-

(In :l:: il;:g;:ﬁ::«:t‘;he Neurofibrillen nicht so dtinn chen entsprechen, welche eben
mit einer gewissen Intensitit

funktioniert hatten, wahrend die hypertrophischen und retrahierten
Reticula mit wenig aktiven oder solchen Neuronen koinzidieren, welche

mehrere Stunden in Ruhe verharrten.

Um dieses Kapitel nicht zu weit auszudehnen, will ich hier schliessen
und unser gegenwirtiges Wissen iiber das Protoplasmareticulum in fol-
genden Sitzen zusammenfassen:

1. Die Neurofibrillen bilden ein System von Fiden, die auf das
Innere des Neuronprotoplasmas beschrinkt sind, ohne jemals die Grenzen,
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welche die Methoden von Golgi und Ehrlich uns am Zellkérper und
den Zellfortsitzen zeigen, zu iiberschreiten.

2. Die von Bethe beschriebenen interstitiellen und perizelluliren
Neurofibrillennetze sowie die von Apathy in der Punktsubstanz und den
sensiblen und sensorischen Endigungen der wirbellosen Tiere vermuteten
sind blosse Phantasiegebilde, die weder durch die Methode dieser
Forscher, noch durch die neuesten Methoden bestitigt werden.

3. Der zufillige Befund eines Falles neurofibrillirer Anastomose bei
den wirbellosen Tieren kann, selbst wenn er mit Sicherheit sich nach-
weisen liesse, nicht zu der Annahme berechtigen, dass das Gleiche bei
den Saugetieren statthat.

4. Bis jetzt sind die einzigen deutlich beobachteten Neurofibrillen-
netze intrazelluldre, d. h. icnerhalb des Zellkorpers oder der Fort-
sitze, niemals zwischen den Neuronen gelegene.

5. Falls das Neurofibrillennetz Leitvermogen besitzt (was nicht
bewiesen ist), so teilt es diese Eigenschaft mit den iibrigen Zellteilen,
dem Neuroplasma, dem Spongioplasma und der Membran. Zur An-
nahme des ausschliesslichen Leitvermogens des Reticulums miisste man
sich korrekterweise vorstellen, dass fiir den Nervenstrom im Niveau der
interneuronalen Kontakte eine Art Induktion par distance und eine
Leitung quer durch die Neurofibrillen stattfindet.

6. Der Neurofibrillenapparat bildet — wenigstens soweit es sich um
den Zellkorper handelt (vielleicht auch an seinem Ende in den Nerven
und Dendriten) — kein festes System, sondern ist im physiologischen
Zustande wichtigen Verinderungen unterworfen, vermodge deren das
Zellkorpernetz seinen Bau umgestaltet, seine Bilkchen vereinfacht oder
kompliziert usw.

7. Wahrend dieser Verinderungen erfihrt die Menge der argento-
philen Substanz eine Zunahme oder Abnahme. Gewdhnlich verbindet
sich der Zustand der Hyperaktivitit mit der Abnahme dieser Substanz
und mit der Verfeinerung und Vermebrung der Zellkérperneurofibrillen,
wihrend der Zustand der Ruhe, der Erstarrung durch Kilte- usw.
Einwirkung sich durch die Vereinfachung der Trabekel des Netzes und
die Vermehrung der argentophilen Substanz zu erkennen gibt.
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Wir wissen nicht, mittelst welchen Mechanismus die Neurofibrillen-
hypertrophie die Bahnung des Protoplasmas vermindert, oder auf welche
Weise sie die funktionelle Titigkeit abstumpft. Das einzige, was sich
vermuten lésst, ist, dass diese Metamorphosen von einer voraufgehenden
physischen Bedingung abhingen: von der Wirme. Eine Verminderung
der Temperatur aus innerer oder #usserer Ursache #ndert die Architektur
des Reticulums und schafft Widerstinde fiir den Durchgang der Nerven-
strome. Vielleicht stellt bei den héheren Tieren die Wirme selbst einen
blossen Effekt der funktionellen Erregung dar, und die Kilte ist eine
Folge der Ruhe. Jedenfalls erfordert dieser Punkt eingehendere und
genauere Untersuchungen als die, welche ich habe ausfiihren kénnen.
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Mit dem vorliegenden Hefte werden

Ramén y Cajal’s

Studien iiber die Hirnrinde des Menschen

vorlaufig abgeschlossen. Es enthilt das

1. Heft.
2. Heft.
8. Heft.
4. Heft.

5. Heft.

Die Sehrinde. [IV, 77 8. mit 24 Abb.] 1900. M. 3—.

Die Bewegungsrinde. [IV, 113 S. mit 31 Abb.] 1900. M. 4.50.
Die Hoérrinde. [IV. 68 S. mit 21 Abb,] 1902, M. 3.—.
Die Riechrinde beim Menschen und S#ugetier. [IV, 195 S.
mit 84 Abb.] 1903. M. 7.50.

Vergleichende Strukturbeschreibung und Histogenesis der
Hirnrinde. Anatomisch-physiologische Betrachtungen iiber
das Gehirn. Struktur der Nervenzellen des Gehirns. Mit
Sach- und Namenregister zu Heft 1—5. [IV, 149 S, mit 47 Abb.
und dem Bildnis des Verfassers.] 1906. M 6.—.

Schmidt’s Jahrbiicher: Uber die wichtigen Arbeiten C.’s ist frither bereits berichtet
worden, Es muss aber ausdriicklich hervorgehoben werden, dass das neue Buch des Autors
zweifellos die vollkommenste Darstellung der Hirnrinde bringt, die wir bisher erhalten haben,
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